De RE ve MAN DE ne 8 AN Ode Defender PS s 4 # LC RAS eee Later apte 
nn A ONE E EAN rer / ONCE EE tri A a. 58 de 
PELLE 


route rare 4e de dim 


en ne 2 


MONET ECTS 
PET 


A Qi nm © 2. PV EN EE mi 

LUS STIIEE MITA UE DE Vi EE TURC DE GENE VS 

CARTE TT Pr SE DEA IEN PNRIEN Sres mi 

RME Ami rs bar, MA A er . 

OR EL TENTE NS ATEN TES Eu D des er 
a, Ve 

Mort Ai Ph lis MX» og CP on lg 


D 2 NRA 6e pt a a + ORALE 
PAUL EL PATENTS 


Lonieiit gg A 
RS bn Dan gate y Po Day th 
7 


[Lee 24 
0 QLPAAEOETE ET PENSE) 
D 0 ne en nie 4 9 D m8 x VS Lier eur Peter) D DT EPP ARS 
u 1 a“ A RARE LT OT OT dei dl 
eg al tetes 1 Nina D nr A ane AU ARE 
& 0e ne nc où D Net dr 
LL ER EPP PE D ECPT ETES SARA 4 R DY AN, 
hs 1 de 4 ACTE EP 
PARLE REP OR PERTE 
AR Gr FF eh 
CONTRER 
D due be in A4 20m, 08 49 29 4 28 a UN 
" e es rap he 4 ed 


gate niet à 4 ue 4 
AA gode d on o 4 M DE On pee tn de qe dun 
a nd at As be a Au de € 0 ddr 

© Nue " 
tan dr G 


OLA 


PACA LES VO AT 
QC ELA ICE PTE 
don 4 4 à 


RDA 


LL] L 
HU 


at A APE 
RSC ER 
CRAN LEE! 
PANCNCE Ma es 
TRACE REEETAPE ds 2 0 à 
DTCRUE L 


CPP OLET EEE ACTES 
ERP ETUI EN EEE EEE 


RAPRULE DENT TER 
as 2 1 0 ep me 
QUE 0072 “ É DRAC PRET 17 TOR 
DE TEREE 
5 fa A de RÉ 24 08 


CERTES 20 


Dr osau pr L 
ep drbte de 4 43 dé fra sf 
“he 4 #3 di pose ue ti 

à AA EN pa € 4 0 de @n, ad 0 1 
D Ru nant NS el AA te RD R 1h alle me AM 


DÉCIDE 

, V PTS TENUE TT 

Re  dondr PA ae qu dodo Le Bret Herdie Ru pl PQ ge D A j 

PAPA AE TE LOL LES SRE LEE ES 110 ee Ne y LCA EU D AA D NA da dr dvi F0 Pret Au tar 
‘ dr PORTER DES DEEN Pr CCC EER CT LEREPICTERT ES 0 € nie 

= nee os re DREICTAE LPCITIS EN CPE COTE LE CT) mrr: 

‘ , mous " a 


ph e « 
AS PM SN ag am arcs De Ve 
VARIE ETES TE ET RRr RER 
NRA AE TEE TPS 

4, CETTE PER 
D SAME AT AM ar ga 


pa 2hgtategne À A 0 TR Étiert 
2% terne 1, Me LL mie an as ae as 

se « La ‘es 
1 nn CR _. Y Ve ta hate a ru 


CUT EL AR CESR 
DLL 


a D dde des Dig 8 das dits ÉD, 


«pe bg le = Ve ae be Ad MNT "Au Aid pa ru CRT A CALE, HUB EEE CRE CPC DONrer NS | attal LUS CUT PES N 1er Ge Meta ire 
Ce 6 pr di png te 6 y à AA D à 3 bd de dhph Aa@e LA A £ re CADRE RES APTRENT EE Déb-phtire, LP HIT ME EN 
He fou Do get 24 Ms Aude 2v8 NV A TEST CELL" ris me - 3 #4 DES PR RSA rs à. A en Pet 
dl « OC ne PET des à Mes ge 2x Pad CRE 2 à 0.0 ES TES 2 € fee SN RME AA 

COUDE 0 CEE ET RS CORRE 1 € Lea 0 de, St à A An Ah 
De 1e “ PAua 4 De 4 jee de COPCPTE NE PE met R 
PAPE TUE LIRE RUN L AUAy ot A8 ee AE 8 ’ 
et 407 à gun here 2 fe Ma he amte He Gi relne ÉENIE 2 à geo due pe 4 , tds tes 


BA RARE me A 
€ Ve un 0% nu LV un 


RCD CE PTE PC NON REPLI LE LITCE ECL OPEL LES OC LUPE PEUT OURE RERO STE OCT D 


AE Deer a nor à 2 


4e pr Me Ma Fos 


DETTE ET PE 


je» 


PYITPEVSE LAN er ten 


ve 4 NA Re DL UT ET PR SERNEr 
La he CODE OR TETE M À (8 ka Qe ‘ is ps gen ” 8 M9 pe mans À , +0 nd 
oh rghe 4 pit 9! sr « PERMETTRE PR 4 Ar: RP ter 
À san ins ne » , ! ia Sn a Eye dep LD 2 pe y CN RAA APE 0 An eee a 
ae M dede da ut vté4 dé #4 9 Dam dr. d sin PT Lt ep are red à Vrren 01 Amar 
ENPAORO E AT ñ 


an 


da VER eh 
DURTENS 4 


30 ag 4 


DER PORT AP OT EN 
A CRCR TTC 
POURCRUIEREE 


Mure hs ty TRS RME PEER TE) LP caf 9 TE 


DU PLET EN 
en non 


ag spé 


DICTEU TS 


sfr À “ 
LCEPCEC TI VPLAT PEL PRET 
Aaet 


ln D ed fe de He A ea Me VEUT En à po dpi 

: he Wade 2 à du pes en M 
ROBERT ANTON DA ENE DEC CIDERENRCET TETE 
£ AR SPRCT TELLE LIN ST "ds æ 


SAN SA M he) 


LE 9 0 png ur 388 9 Va à 0 8 
CRETEZ PE * 


F2 [es 


NET EEE 


je +- Ve etat ee ent . a nn ES PE 4 Du rer à # EL Es y 
CPR COS E TOEUTE) CRAN FEES CRE CAPTER Kahn En LT, FUN Von me Mg 
des nt tn EM tels pi ane pes x 


Re pre 
Re 


COCO CT RTE TD DCS EEE CERN ; 


sortit À de s € 


CAUT ES 
en one A ea le Ge 0 da 6 


dd es 
CAE UE 


ads 4 eut à 


didier m4 
een vu 


1 art mi te 
CORP je star Vote 
, - .. 
; Le . mr r0 


DA PARTS 
munaree 


= , : Ld 0 
: NP .4 
3 A 
: “ar? a . 
jan hop are 5 | , | 
A . sn Pets ee . Loue 
: : | 54 We , ts. mot 
» Le: | | ; 
: p . Er : é : > . . 
| ? Rs ci à « .e …. Le “ “ + 
FA , Sera ù | L : 
At us" à Je 5 
e : : | 
” LA … ” . . 
. AE AS « 3 ; 
is . Lvs , 
: “1 | 
e * ne . L 
L . . CRE . L ” y 
: . . F D ê à 
J * ; , . et sr , On , “ : . . 
. 0 e- . La (I " . L ver . (I 
. ÿ : . - + A . : . . ‘ ‘ Û à ; : 
: - « , : : 
: . . : PL | ce | : | | 
| LL : : L D ‘ : « . . . : . ° + 
: . - : oo : | : | | | 
. ; : , | | | | | 
. L « A , : PA à ’ 
| | È É A h en Fa É 


FOR THE PEOPEE 
FOR EDVEATION 
FOR SCIENCE 


LIBRARY 
OF 


THE AMERICAN MUSEUM 


OF 


NATURAL HISTORY 


14) ci k } dé 


% E 
RITUEIAIT 


cal ol 
45459 


Take 68 Fascicule L (N° 1-8) Avril 1961 


REVUE SUISSE DE ZOOLOGIE 


ANNALES 


DE LA 


SOCIÉTÉ SUISSE DE ZOOLOGIE 


ET, DU 


MUSÉUM D'HISTOIRE NATURELLE DE GENÈVE 


\ MAURICE BEDOT 


fondateur 


PUBLIÉE SOUS LA DIRECTION DE 


EMILE DOTTRENS 
Directeur du Muséum d'Histoire naturelle de Genève 


AVEC LA COLLABORATION DE 


HERMANN GISIN 
Conservateur des arthropodes 


et 


EUGÈNE BINDER 
Conservateur des invertébrés 


GENÈVE 
IMPRIMERIE ALBERT KUNDIG 
1961 


No 


No 


Suisse Fr. 75.— 


è) 


REVUE SUISSE DE ZOOLOGIE 


Tome 67. En cours de publication. 


H. Heusser. Die Bedeutung der äusseren Situation im Verhalten einiger . 


Amphibienarten. Mit 11 Textabbildungen . 


Robert MATTHEY. Cytologie comparée des Cricetinae paléarctiques et amé- 
ricains. Avec 39 figures dans le texte : APR EN SOURCE 


Robert MaATrHEyet Klaus ZIMMERMANN. La position systématique de Micro- 
tus middendorfi Poliakov. Taxonomie et Ces Avec 8 figures dans 
le texte RTE RE, JENSEE £ ne D CP NUE 


U. RAHM. Beobachtungen an der ersten in Gefangenschaft gehaltenen 
Mesopotamogale ruwenzorii (Mammalia-Insectivora). Mit 14 Textab- 
bildungen RE A 1 TS CNE LE TORRES 


T. RAHMANI et V. KiorTsis. Le rôle de la peau et des tissus profonds dans 
la régénération de la patte. Avec 4 figures dans le texte . 


Luise ScHMEKEL. Daten über das Gewicht des Vogeldottersackes vom 
Schlüpftag bis zum Schwinden. Mit ? graphischen Darstellungen . 


Hj. HuGGeL. Zur Morphologie der Herzbildung bei den Salmoniden und 
Scyliorhiniden. Mit 2? Textabbildungen NDS SUN PA SRE US 


Hj. HUGGEL. Beitrag zur Temperatur- und Altersabhängigkeit der Herz- 
frequenz des Embryonalherzens. Mit 4 Graphischen Darstellungen . 


Prix de labonnement : 


(en francs suisses) 


Pages 


63 


Union postale Fr. 80.— 


Les demandes d'abonnement doivent être adressées à la rédaction de 
la Revue Suisse de Zoologie, Muséum d'Histoire naturelle, Genève 


NOSRwbEe 


REVMIUEMS URSS HZ 0'0 LOC TI E 
Tome 68, n° 1 — Avril 1961 


Die Bedeutung der äusseren Situation 
im Verhalten einiger Amphibienarten. 


von 


H. HEUSSER 


Forch-Zürich (Schweiz). 


Aus der Tierpsychologischen Abteilung der Universität Zürich am 
Zoologischen Garten. 
(Prof:-Dr. EH: HEnréer:) 


(mit 11 Textabbildungen) 


INHALT: 


Biotopansprüche und Anpassungen bei Umweltveränderungen 


Schlafähnliche Zustände bei ne 
Scheinbare Technophilie 18 Fa 
Zur Beurteilung des Verhaltens in Gefangenschaît 


Vikariieren von Stimme, ,, RZS “ und äusserer Situation 
Zusammenfassung, Summary, Résumé 
er RDC LUN SE LATE 1 2 < 


1. BIOTOPANSPRÜCHE UND ANPASSUNGEN 
BEI UMWELTVERAÂANDERUNGEN. 


Die vorliegenden Feldbeobachtungen an Amphibien machte ich 
in den Jahren 1953-59 im Churer Rheintal und im unteren Prätigau 
(Schweiz). In dieser Zeit wurden 12 von 18 anfangs vorgefundenen 
Biotopen durch technische Eingriffe zerstôrt oder stark verändert 
(Ab. 1 ; die rômischen Zahlen im Text beziehen sich auf die Biotope 
in dieser Planskizze). Dabeiï gab es recht genug Gelegenheiten, das 
Verhalten der Amphibien unter ungewühnlichen Umständen zu ver- 
folgen. 
Als Voraussetzung dafür, dass wir Regelmässigkeiten in den 
Bindungen einer Tierart an ihre Umgebung finden, künnen wir das 
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Wirken regulativer Prinzipien im Tiersubjekt selbst annehmen, 
welche die Môüglichkeiten der Bezugnahme auf äussere Gegeben- 
heiten bestimmen. In Wechselwirkung mit den Faktoren, die das 
Paarungs-, Feind- und Beuteverhalten steuern, stehen solche, die 
das Tier je nach dem Funktionskreis, in dem es sich gerade betätigt, 
in eine adäquate Umgebung einfügen; es wirken ,Muster” oder 
,Schemata“ von Situationen, die zu bestimmten Betätigungen 
passen. Sie lassen sich bis zu einem gewissen Grade umschreiben, 
wenn man künstliche Biotopeingriffe als eine Art Attrappenver- 
suche auswertet. Eine mit Regenwasser gefüllte Radspur an der 
Stelle des aufgeschütteten Laichplatzes kann als Laichplatzattrappe 
aufgefasst werden; manchen Arten bietet sie genügend stimmende 
Merkmale, das Paarungsverhalten zu aktivieren, andern passt sie 
nicht ins Laichplatzschema. Im Verhalten gegenüber künstlichen B1o- 
topveränderungen treten die normalerweise untrennbar miteimander 
verflochtenen Umweltheziehungen 1isoliert in Erschemung. Der ab- 
normale Zustand wirkt gelegentlhich wie ein Vergrüsserungsglas. 

Der Begriff ,Laichplatz”, wie man 1hn gewühnlich braucht, steht 
z.B. für funktionell Verschiedenartiges. Veränderungen in der äus- 
seren Situation decken die besonderen Bedeutungen auf: erstens 
den Laichplatz als geographisch angebbaren Ort — unabhängig von 
seiner qualitativen Beschaffenheit — als Wanderziel für Molche, 
Erdkrôüten, Gras- und Laubfrüsche. Zweitens den Laichplatz als die 
während der Paarungs- und Laichzeit bevorzugten und zum zweck- 
mässigen Ablaichen erforderlichen Umweltqualitäten — den Laich- 
biotop, drittens das tiersubjektive Korellat dazu, d.h. das Laich- 
platzschema als selektive Bereitschaft, auf typische Situationen 
anzusprechen und viertens den Laichplatz als soziales Phänomen, 
ein überindividuelles Aktionsschema, das die Beziehungen der 
Individuen (Distanz, Rufe, etc.) untereinander in Verschränkung 
mit der Bezugnahme auf die äussere Situation ,,organisiert“. 


Berg- und Streifenmolch (Triturus alpestris und T. taeniatus). 
Vgl. Abb. 4. 


Im Rheintal kommen Berg- und Streifenmolche überall in den 
gleichen Gewässern vor, wobei sie in den mit Fischen besetzten 
1 Die komplementäre Hypothese dazu ist die Annahme, dass die Wahrneh- 


mung solcher Schemata” an Tieren auf Projektionen menschlicher ”’Muster” 
im Sinne archetypischer Vorstellungen (JUNG und PAULI, 1952) beruht. 
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Weihern XII, XIII, XVI spärhicher auftreten als in solchen ohne 
Fischbestand. Wahrscheinlich stellen die Forellen und Elritzen den 
Larven nach. Im Prätigau sowie bei X und XI, die im Sommer 
relativ kühl bleiben, fehlt der Streifenmolch, der wohl kälteem- 
pfindlicher ist als der Bergmolch, welcher bei I selbst in Schmelz- 
wassertümpeln, die noch rund von Schnee umgeben sind, balzt. 
In diesem Fall dürften die Molche unter dem Eis des Gewässers 
überwintert haben, was aber die Ausnahme ist, denn beide Arten 
verlassen die übrigen Biotope im Juni; wie weit sie sich davon ent- 
fernen, ist unsicher. Bei Zürich machten einige Streifenmolche 
Frühjahrswanderungen von mindestens 200 m (HEusser, 1956). 
Auch FREYTAG (1954) schreibt, dass die Molche grüssere Wande- 
rungen unternehmen. Neuerdings hat Twirry (1959) anhand von 
Verfrachtungsversuchen (bis 3 Meilen) ein erstaunliches Heim- 
findevermôügen für Taricha rivulartis festgestellt. Bei der Aufschlemm- 
anlage XVI sind die Molche schon anfangs März unter Steinen am 
Ort der Wasserstelle zu finden, wenn die Anlagen noch nicht über- 
schwemmt sind. Es muss sich dabei bereits um sekundäre Aufent- 
haltsorte handeln, da diese Verstecke im Winter durchfrieren. Die 
Frühjahrswanderung ist wie bei andern Arten nicht das direkte 
Appetenzverhalten zur Paarbildung, sondern zum Zustand des 
An-einem-bestimmten-Ort-Seins. Die Paarbildung ist ans Wasser 
gebunden, die Laichplatzwanderung nicht; sie richtet sich nach 
emem Ort im Gelände. Erst wenn dort Wasser vorhanden ist, 
kann das z. T. chemisch gesteuerte Paarungsverhalten aktiviert 
werden. Ist kein Wasser da, so halten sich die Molche — meist 
mehrere zusammen — am Ort der früheren Wasserstelle auf. 
Wenn sich die vertieften Stellen allmählich mit Wasser füllen, 
werden die anfangs noch kleinen Wasserstellen nicht gleich 
dicht besiedelt, sondern die Molche lassen sich gleichsam über- 
schwemmen. Erreicht das Gewässer in einem Jahr nicht seine nor- 
male Ausdehnung (XVI, XVII, XVIII), so bleiben wenige Meter 
vom Ufer entfernt die nicht erreichten Molche unter den Steinen, 
während im Wasser daneben Paarungsbetrieb herrscht. Ohne Wasser 
erwacht keine Paarungsstimmung, auch wenn sich Männchen und 
Weibchen durcheinander unter Brettern und Steinen ansamñmeln. 

In offenen, tiefen Gewässern verteilen sich in homogener Um- 
gebung beide Arten regellos auf den Wasserraum. Man sieht sie 
meist paarweise in 10—120 em Wassertiefe auf dem Grund sitzen 
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oder in den Pflanzen hängen. Massenansammlungen im Wasser 
entstehen, wenn ein Weïher schrumpft, indem die Molche dem sich 
zurückziehenden Wasser folgen. Bei XVIII waren mehrere hundert 
Molche in einem kleinen Resttümpel des einige tausend m? um- 
fassenden Hauptweihers zusammengepfercht, und die Paarbildung 
ang weiter. Das Fortpflanzungsverhalten der Molche wird durch 
sehr unspezifische Aussenreize angeregt, was damit zusammen- 
hängt, dass sich die Molche — abgesehen vom der eigentlichen 
Paarbildung — gegenüber artgleichen Tieren indifferent verhalten. 
Die Verbreitungsdichte in einem Gewässer hat keine soziale Be- 
deutung, und die Paarbildung ist weder positiv noch negativ 
abhängig von ghiedernden und den Wasserraum begrenzenden 
Strukturen. Für die vollständige Entfaltung des Paarungsverhaltens 
genügt die Anwesenheit eines Paares in wenigen Litern Wasser, 
z.B. in einer Fahrrinne. Deshalb kann man das Fortpflanzungsver- 
halten der Molche auch im Aquarium beobachten, was für kolonie- 
bildende Amphibienarten nur bedingt gilt. Das Paarungsverhalten 
beschränkt sich auf die Balz und das Übernehmen der Samen- 
pakete durch das Weibchen. An der Laichablage beteiigt sich das 
Männchen nicht. Während das Paarungsverhalten nur an die 
Qualität Wasser“ gebunden ist, braucht das Weibchen eine 
Struktur im Wasser, an die es die Eier kleben kann. Normalerweise 
sucht es aktiv Pflanzen auf und klebt jedes Ei einzeln an ein Blatt, 
das mit den Hinterbeinen in einer besonderen Legestellung fest- 
gehalten und über dem Ei zusammengeknickt wird, d.h. bei der 
Eiablage ist die Bezugnahme auf ein äusseres Objekt der End- 
handlung integriert. Im unbepflanzten Aquarium kônnen Papier- 
schnitzel als Pflanzenersatz dienen: fehlen auch solche, so legt das 
Weibchen den Laich in einer kurzen Schnur auf den Boden, wo er 
verfault (FREYTAG). 

Im Frühjahr ist auch das gesamte übrige Verhalten, das nicht 
wie z.B. bei der Erdkrüte gedrosselt wird, auf die äussere Situation, 
in der die Paarung erfolgt, zugeschnitten. Bei Molchen an Land 
fällt nicht nur das Paarungsverhalten aus, sondern sie geraten über- 
haupt in einen lethargischen Zustand (p. 22). Nahrungsaufnahme, 
Häutung und Flucht erfolgen im Wasser gewandter als an Land. 
Die Biotopansprüche in diesen Funktionskreisen decken sich im 
wesentlichen mit denen bei der Laichablage. Beim Häuten streifen 
die Molche ihre alte Haut an Pflanzen und Steinen, die sie gerichtet 
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aufsuchen, nach hinten. Als Deckung dienen Steine, Blätter, Papier- 
säcke u. dergl. Im Wasser ist die Nachtgebundenheit des Landver- 
haltens aufgehoben, was wahrscheinkhich mit den günstigeren 
Fluchtmôglichkeiten im Wasser zusammenhängt, indem die mit 
dem — seinerseits durch den Fortpflanzungskreis bedingten — 
Biotopwechsel ändernde Feindvermeidung im Sinne einer gegen- 
seitigen Verschränkung der Funktionskreise auch das übrige Ver- 
halten beeinflusst. 

Trocknet ein Tümpel ganz aus, so wandern viele Molche zur 
nächstgelegenen Wasserstelle und setzen das Paarungsver- 
halten fort. Andere ziehen sich unter Bretter und Steine zurück 
und verfallen wieder in den lethargischen Zustand. 


Gelbbauchunke {Bombina variegata). Vgl. Abb. 5. 


Die Gelbbauchunke zieht kleine, seichte Tümpel gegenüber 
grossen, bzw. kleine Buchten und stark gekammerte Uferzonen am 
Rande grüsserer Gewässer den offenen Wasserflächen vor. Ist 
klares und trübes Wasser da, so geht sie ins trübe. Bei XVIII 
sammelten sich die Unken in einer Ecke des sonst klaren Weiïhers, 
in der angeschwemmte Pollen und andere Pflanzenteile einen 
dichten Film auf der Wasseroberfläche bildeten. An andern Fund- 
stellen leben sie in Teichlinsen- oder Laichkrautteppichen. Bei der 
Anpassung an ungünstige Bedingungen spielen die Beziehungen der 
einzelnen Individuen untereinander eine Rolle; die Unken lassen 
sich wegen 1hrer ,,Individualdistanz“ nicht zusammendrängen wie 
die Molche. Sind die bevorzugten bepflanzten Teile eines Tümpels 
schon besetzt, so verteilen sich die übrigen Unken auch auf kahle 
Stellen. Schrumpft ein Gewässer, dann geht ein Teil aufs Land, 
so dass die Siedlungsdichte im Wasser etwa gleich bleibt. Im Wasser 
berrscht Tag- und Nachtbetrieb; Unken an Land ziehen sich tags- 
über unter Bretter und Steine zurück, wo die Individualdistanz 
aufgehoben ist und sich verschiedene Tiere berühren kônnen. Die 
Individualdistanz im Wasser dient wohl hauptsächlich der Orga- 
nisation des Laichplatzes; sie besteht nicht nur darin, einen Abstand 
von 2—4 m nicht zu unterschreiten, sondern die Unken tendieren 
auch dazu, die Entfernung zu den nächsten Individuen nicht zu 
gross werden zu lassen, so dass langen Ufern entlang (XIII) eine 
deutliche Kolonienbildung entsteht. Die Unken einer Kolonie 
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stehen untereinander in Beziehung auch ausserhalb der eigent- 
lichen Paarbildung durch dieses akustisch geregelte Distanzver- 
halten (BIRKENMEIER, 1952), indem sich die Männchen gegenseitig 
zum Rufen animieren. Bei XII less sich das Rufen mit einer 
Schallplattenaufnahme von A. TRABER auslôsen (Platte 22; ALA, 
Zürich). Manchmal verschränken sich die Rufe zweier Tiere so 
miteinander, dass zwischen zwei Tône des einen Tieres ein Ton des 
andern fällt. Die beiden Unken rufen dann je mit der halben 
Frequenz eines Einzeltieres, sodass beide zusammen die Frequenz 
eines Einzelrufers erreichen. Dies lässt sich manchmal auch durch 
Imitationen auslôsen, indem man sich in das schnelle Rufen einer 
Unke mit der halben Frequenz einschaltet. Das ,,Gegenüber“ 
geht dann ebenfalls auf die halbe Frequenz zurück, indem es 
zwischen zwei Imitationen einmal ruft. Je nachdem, ob die 
beiden Rufer in einem Ganz- oder Halbton differieren, entsteht 
der bekannte ,melodische* Unkenruf oder eine erbärmliche 
Dissonanz. 

Bei der Laichablage werden äussere Objekte in die Endhandlung 
eimbezogen. BIRKENMEIER (1954) beschreibt, wie das Weïibchen 
beim Austreten eines Laichklümpchens eine Wasserpflanze mit 
den Vorderbeinen umklammert und sich, nachdem das Männchen 
besamt hat, mit einem Hinterbein rudernd so um die Pflanze dreht, 
dass die Eier darumgewickelt werden. 

Während der langgedehnten Fortpflanzungszeit — die Laich- 
ablage gliedert sich meist in zwei deutliche Etappen (April/Mai, 
Junmi/Juli) — bleiben sämtliche Funktionskreise in Aktion; der 
bevorzugte Biotop ist durchgehend derselbe. 


Erdkrôte {Bufo bufo). Vgl. Abb. 6. 


Auf die Beziehungen der Erdkrôte zu ihrem Laichplatz ging ich 
an anderer Stelle ausführlich ein (1958 b, d, 1960 a). Nach Ver- 
frachtungsversuchen und Beobachtungen an veränderten Laich- 
plätzen (XII, XVI, XVII, XVIII) suchen die Krôüten populations- 
weise und vorerst unabhängig von Wasser einen bestimmten Ort. 
In Wanderstimmung werden sie nur an diesem Ort, auch wenn 
ken Wasser vorhanden ist, die Wanderunruhe los. Erst nach einer 
Umstimmung auf Paarungsverhalten suchen sie eine speziell für 
das Ablaicher geeignete Umgebung auf. Wo Autostrassen an Laich- 
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plätzen vorbeiführen, häufen sich die bei der Anwanderung über- 
fahrenen Krôten an bestimmten Stellen, auch wenn die betreffenden 
Laichplätze seit Jahren trocken liegen (Abb. 1). 

In einem geeigneten Gewässer entwickeln die Krüten eine dif- 
ferenzierte Laichplatzorganisation, wobei sie Tag und Nacht aktiv 
sind. Bei Ersatzlaichplätzen bleibt die Organisation unvollständig 
oder sie entfaltet sich nur nachts. Fehlt Wasser überhaupt, so 
.warten” die Krôüten unter Wurzeln und Brettern. Sobald die Stelle 
überschwemmt wird, biidet sich ein Laichplatz (bei XVII noch ein 
Monat nach der Anwanderung). Beim Ablaichen sucht das Weibchen 
zum ,Aufhängen® der Laichschnüre Schilf- und Binsenhalme auf, 
als Ersatz auch Aste, kleine Grasbüschel oder Drahtgitter. Struktur- 
bedeutung haben ebenfalls die bereits gelegten Schnüre, wodurch 
das gleichortige Ablaichen gefürdert wird. Die Krôten haben aber 
auch Beziehungen untereimander, denn in einem grossen, homoge- 
nen Schilffeld laichen die Paare gleichwokl auf engem Raum ab. 
Fehlt hinwiederum jede Struktur in einem grüsseren Gewässer 
(XVI, XVIII), so desintegriert der Laichplatz als soziale Er- 
scheinung und die Paare laichen ürtlich und zeithich diffus ab. Die 
Objekte, auf die das Weïibchen beim Laichen Bezug nimmt, werden 
nicht in die Endhandlung eingebaut wie bei den Molchen und der 
Unke. Das Aufhängen des Laiches erfolgt mittelbar beim Umher- 
schwimmen zwischen den einzelnen Laichschüben, wobei das 
Weibchen jedoch soweit wegstrebt, als es die Schnüre erlauben, 
sodass sie ziemlich straff verankert werden. Ein vollständiger Laich- 
platz besteht aus der Ablaichstelle (Abb. 11 a), einem Areal, wo 
sich die ledigen Männchen, die bei der Erdkrôte in der Überzahl 
sind, gegenseitig anschwimmen, den noch nicht laichbereiten Paaren, 
die sich etwas abseits halten und aus einzelnen Männchen, die den 
leisen Lockruf ertônen lassen. Das Ablachen tritt plôützhch bei 
vielen Paaren gleichzeitig ein; bei günstiger Witterung 1st die Laich- 
phase einer (oft mehrere Tausend Individuen umfassenden) Popula- 
tion nach einer Woche im Wesentlichen abgeschlossen, und die 
Krôüten verteilen sich wieder auf die Umgebung, wo sie solitär 
leben. Wäbhrend dieser kurzen Laichzeit dominiert der Fort- 
pflanzungskreis ausschliesslich: Nahrungsaufnahme, Häutungsver- 
halten und Wohnen sind vüllig gedrosselt, die Feimdvermeidung 
teilweise. 
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Laubfrosch (Hyla arborea). Vgl. Abb. 7. 


Bezogen auf den Laichplatz als Punkt im Gelände ist der Laub- 
frosch sehr ortstreu. Wie bei der Erdkrüte sind als Emleitung der 
Frühjahrsaktivität zwei verschiedene Appetenzhandlungen zu 
unterscheiden. Die erste Wanderung richtet sich nach einem 
bestimmten Ort, vorerst unabhängig von seiner Eignung als Laich- 
platz, als Appetenz zu einem triebbedingten Ruhezustand (Hozz- 
APFEL, 1940). Erst nach einer Umstimmung zum Fortpflanzungs- 
verhalten im engeren Sinne suchen die Laubfrüsche einen geeigneten 
Laichbiotop auf. Diese beiden Einstellungen treten natürlhich nur 
dann getrennt in Erscheinung, wenn der ,,bestimmte Ort” wegen 
einer künstlichen Veränderung nicht mehr mit dem Laichbiotop 
identisch ist. Bei XVIII quakten die Laubfrüsche vorerst all- 
abendlich wie festgenagelt auf dem trockenen Boden des früheren 
Laichplatzes. Erst einige Tage später verlegten sie die Quakplätze 
um 100 m zum nächsten Tümpel, wo dann auch die Laichablage 
stattfand. Hatte XVII zu Beginn der Laichzeit den normalen 
Umfang noch nicht erreicht, so quakten die Männchen an den 
Stellen, wo das Wasser gewühnlich hinreicht und verschoben ihre 
Standorte erst später zum 10-20 m entfernten effektiven Wasser- 
rand. Solche Sekundärwanderungen richten sich nach der nächsten 
Wasserstelle wie bei der Erdkrôte. 

Die Fortpflanzungsstimmung erwacht beim Laubfrosch im 
Gegensatz zu Erdkrôüte und Grasfrosch allmählich, was sich am 
besten an den Lautäusserungen verfolgen lässt. Ein Männchen in 
voller Paarungsstimmung quakt in ,Serien“ von immer schneller 
aufemanderfolgenden Einzellauten, etwa .kä--kä-käkäkä.." Die 
ersten Männchen quaken nur nachts und noch nicht in Serien. Als 
wir 1957 bei XVII und XVIII in diesem Stadium den Laub- 
froschchor von der Platte 22 A. TraBERrs laufen liessen, wirkte 
das wie ein Feindreiz, die Früsche verstummten. Nur Imitationen 
ihrer eigenen Quakinitien, die ihrer Stimmung entsprachen, regten 
an. Eine Woche später lôüste die gleiche Platte bei Dämmerungsein- 
bruch den ganzen Chor aus. Auch mündliche Imitationen von 
Quakserien veranlassten die Männchen sofort zum Quaken. 

Als Laichbiotop bevorzugt der Laubfrosch die Uferzonen ge- 
büschumrandeter Tümpel mit Rohrkolben und Schilfbeständen, 
hält sich aber auch vom Ufer entfernt auf, wenn geknicktes Schilf 
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oder im Wasser stehende Sträucher Deckung und Haltepunkte 
bieten. Die ans Baumleben angepassten Laubfrüsche klammern 
sich auch beim Quaken im Wasser gern mit den Füssen an einem 
Halm fest (Abb. 2). Am Laichplatz herrscht ein ausgesprochenes 
,Raum-Zeit-System (HEDIGER, 1946, 1954). Tagsüber halten sich 
die Laubfrüsche 1isoliert in Randgebüschen, an Rohrkoiben- und 


ABB. 2. 


Ein quakender Laubfrosch hält sich mit den Füssen an Schilfsprossen 
(Nachtaufnahme bei XVIII). 


Schilfstengeln auf, wo sie ,schlafen“ (p. 24). Abends steigen sie 
ins Wasser und organisieren den Laichplatz; die Stimme stellt den 
Kontakt zwischen den einzelnen Frôschen her. Die Männchen 
animieren sich gegenseitig zum Quaken, wobei die äussere Anregung 
durch eine individuelle innere Quakbereitschaîft ergänzt wird, d.h. 
das einzelne Männchen quakt in ziemlich regelmässigen Intervallen 
(Tonbandaufnahmen von isolierten Männchen am Gartenweiher), die 
durch das stimulierende Quaken anderer Individuen so verkürzt 
werden, dass bereits 1%, Dutzend Männchen einen kontinuierlichen 
Chor bilden kôünnen. Die Lautäusserungen dienen auch dazu, die 
Männchen gegenseitig in Distanz zu halten. Sie verteilen sich in 
Abständen von 2-4 m. Quaken bei zu grosser Siedlungsdichte zwei 


XUSSERE SITUATION IM VERHALTEN EINIGER AMPHIBIENARTEN 11 


Männchen in unmittelbarer Nähe, so stôsst das eine einen lang- 
gezogenen, sägenden Laut aus, der wahrscheinhich mit dem von 
ErgLz-EiBEsFELDT (1952) mit ,,kärr“ oder ,.krrr* wiedergegebenen 
Abwehrlaut umklammerter Männchen identisch ist. Mit dem ge- 
wôühnlichen Ruf werden die Weibchen zu den einzelnen Männchen ge- 
lockt, die längere Zeit am gleichen Ort — gern in Pflanzendeckung — 
quaken und nicht aktiv nach den Weibchen suchen. Das Rufen 
steht auch in Zusammenhang mit der Feimdvermeidung; bedrohte 
Männchen stellen das Quaken ein. Geht man eimem besetzten 
Tümpel entlang, so verstummen Jeweils die Tiere in der Gefahr- 
zone; man bewegt sich gleichsam in einem akustischen Vakuum. 
Sitzt man bei eimem Männchen still, so setzen zuerst die entfernteren 
Frôsche, dann die näheren wieder ein, bis auch das bedrohte 
Männchen nicht mehr widerstehen kann. Feindcharakter haben vor 
allem Bewegungen (Silhouetten !). Menschliche Stimmen werden 
kaum beachtet, sie kônnen sogar zum Quaken stimulieren. 

Das Paarungsverhalten ist von Eir8z beschrieben worden. Das 
Weibchen klebt den austretenden Laich mit spezifischen Bewe- 
gungen an Pflanzenteile, die es aktiv aufgesucht hat. In vegetations- 
armen Ersatzhbiotopen kleben die Eier an winzigen Grashalmen etc., 
ähnlich wie bei der Unke. 

Wird ein Biotop wegen künstlichen Veränderungen unbrauch- 
bar, so verlegen die Laubfrüsche die ganze Laichplatzorganisation 
zur nächstgelegenen Wasserstelle. In suboptimalen Biotopen 
geben sie den Anspruch auf Pflanzendeckung zugunsten der 
Individualdistanz auf, die Männchen quaken dann auch in vüllig 
kahlen Lehmpfützen. Wo bei Aufschüttungen nur wenige mit 
Wasser gefüllte Fahrrinnen übrigbleiben, teilen sich die Männchen 
darin. Das Laichplatzschema des Laubfrosches ähnelt also dem der 
Unke; da die Kolonie akustisch organisiert wird, künnen sich die 
dazugehôrenden Männchen in benachbarten Einzeltümpelin auf- 
halten. 


Wasserfrosch {Rana esculenta). Vel. Abb. 8. 


Beim Wasserfrosch hängt der Biotopanspruch stark von der 
sozialen Organisation ab. Einzelgänger und Jungtiere leben wie die 
Unken in kleinen, verwachsenen Wassergräben, bei Aufschüttungen 
aber auch in kahlen Lehmpfützen. In der Kolonie lebend stellt 
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der Wasserfrosch die grüssten Biotopansprüche der eimheimischen 
Arten und hat nur ein geringes Anpassungsvermôügen an technische 
Veränderungen. Die Kolonien bevorzugen grüssere Gewässer, in 
denen sie teppichbildende Pflanzenbestände (Laichkraut, Seerose) 
der vertikalen Ufervegetation in Form von Seggen, Schilf und Binsen 
vorziehen. Sind mebhrere kleine Laichkrautflächen vorhanden 
(XIII, XVI), s0 bilden sich auch verschiedene benachbarte Kolonien. 
Die Kolomebildung ist mit der Bezugnahme auf eine derartige 
äussere Situation so verschränkt, dass sie bereits bei solchen Biotop- 
veränderungen ausfällt, bei denen Laubfrüsche und Erdkrôten noch 
eine leidhche Laichplatzorganisation aufziehen künnen (XVI, 
XVII, XVIID). Die Wasserfrüsche halten sich dann wahrscheinlich 
in der Nähe an Land auf (Verstecke fand ich nicht), denn sobald 
eine Überschwemmung die nôtige Wasserfläche und entsprechende 
Vegetation bringt, bildet sich neuerdings eine Kolonie. Bei XVII 
erschienen die Frôüsche nur, wenn der Weïher den hôüchsten Wasser- 
stand erreicht und sich die Laichkrautteppiche gebildet hatten, 
während die andern Arten in den kleineren Tümpeln zu Beginn der 
Überschwemuung bereits gelaicht hatten. Wurde in einem Jahr 
das Gebiet nur teilweise überschwemmt, bhieb die Kolomebildung 
überhaupt aus. Die Kolonie kommt auch nicht zustande, wenn sich 
zWar ein grosser und genügend tiefer Weiher bildet, in dem aber 
keine Pflanzen wachsen (XVI). Der Anspruch an die äussere 
Situation 1st je nach Funktionskreis verschieden. In solchen Wasser- 
stellen künnen sich wohl einige Früsche tummeln und dem Beute- 
erwerb obliegen, aber sie haben keine Beziehungen untereinander. 

Die Männchen stehen untereimander in Beziehung, indem sie 
sich gegenseitig zum Quaken anregen. Während zwei Monaten (Mai/ 
Juni) bilden sich besonders in der Dämmerung und nachts Chôre. 
Die Wasserfrüsche haben verschiedene Lautäusserungen. Das 
Initialquaken eines Kinzeltieres tônt wie ein fragendes ,,kroa ?*. 
Auf dieses Signal fallen andere in gleicher Weise ein und steigern 
sich gegenseitig in ein langgezogenes Schnarren (,kärr“) hinein, 
bei dem sich die Männchen mit hohlem Rücken und strampelnden 
Hinterbeinen einander nähern, sodass es aussieht, als ob sich die 
Tiere versammeln würden. Dieses Verhalten wird gelegentlich auch 
auf den Menschen übertragen (Abb. 3). Môüglicherweise haben die 
Schallblasen auch optische Signalbedeutung. Die Wasserfrüsche 
halten sich nicht nur in Hôrweite auf, wie Unke und Laubfrosch, 
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sondern auch in Sichtweite, weshalb eine Kolonie nicht auf ver- 
schiedene Tümpel verteilt ist. Es ist unklar, welche akustischen 
Reize das Quaken auslôsen. Während Unke und Laubfrosch durch 
Imitationen leicht angeregt werden kôünnen, hatte ich bei Wasser- 
froschen mit nach menschlichem Ermessen naturgetreuen Nach- 


ABB. 8. 
Quakendes Wasserfroschmännchen in einem Laichkrautteppich bei XVI. 


ahmungen keinen Erfolg. Selbst Schallplatten- und Tonbandwieder- 
gaben animierten nur wenig. Anderseits sprechen die Wasser- 
frôsche auf sehr unspezifische Reize an. Bei verschiedenen Popula- 
tionen lôsten in der Nähe vorbeifahrende Eisenbahnzüge regel- 
mässig der Chor aus und W. LEUTERT teilte mir mit, dass er mit 
einem Benzinmotor in 27 Versuchen die Früsche einer Population 
mitreissen konnte. Was Paarbildung und Laichablage auslüst, ist 
ebenfalls unklar. Es scheint eine Stimmungssynchronisierung 
zustande zu kommen, denn die Paarbildung erfolgt bei vielen 
Tieren gleichzeitig und die Laichballen einer Kolonie werden inner- 
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halb weniger Nächte an einer nicht besonders markanten Stelle 
zusammengeleet. Bei der Laichablage tastet sich das Weïibchen 
rückwärts mit den Hinterbeinen an Pflanzenteile heran, an die es 
den Laichballen festklebt. Beim Wasserfrosch ist — anders als 
bei der Erdkrôte — nur das Ablaichen selbst ,,plôtzhich®; die sich 
über 2 Monate hinziehende Fortpflanzungsstimmung ist wenig 
ausschliesshich, die übrigen Betätigungen spielen sich ebenfalls im 
Laichbiotop ab. 


Grasfrosch (Rana temporaria). Vgl. Abb. 9. 


Im untersuchten Gebiet ist die Bindung der Grasfrüsche an 
Wasserstellen verschieden ausgeprägt. Manche Populationen suchen 
das Gewässer wie die Erdkrüte nur zur Laichablage auf (XVI, 
XVII, XVIII), andere Gewässer dienen auch als Überwinterungs- 
biotope (1), bei V und XII überwintert die halbe Population im 
Wasser, die andere Hälfte wandert erst im Frühjahr an, und bei XI 
bleiben die Früsche sogar den Sommer über am Wasser. Hinweise 
auf das Einsetzen und das Ausmass der Wanderungen geben die 
überfahrenen Frôsche auf Strassen (Abb. 1). Da die Wanderung 
mancher Populationen zum Erreichen des Gewässers als Winter- 
quartier in den Herbst fällt, bei andern aber als Laichplatzwande- 
rung in den Frühlhing, haben Wanderung und Gewässer jeweils eine 
andere Bedeutung und es ist fraghich, ob das Wanderverhalten 
überhaupt in den Funktionskreis der Fortpflanzung gehôürt, beson- 
ders weil auch Jungtiere und Weibchen, die keinen Laich angesetzt 
haben, daran teilnehmen (bei der Erdkrôte nicht). Auch hier richtet 
sich die Wanderung vorerst nach einem Punkt im Gelände; die 
Grasfrôsche wandern zu 1hren alten Versammlungsplätzen, auch 
wenn dort kein Wasser mehr vorhanden ist. Bei XVI erschienen 
im Frühjabr 1959 noch viele Grasfrôsche am Ort der 1957 zerstôrten 
Laichplätze. Bei der Kiesgrube zwischen XII und XIV, deren 
ehemals grosse Wasserstelle schon vor 1953 verschwunden war, 
lagen auf der Strasse 1953-59 alljährlich in abnehmender Anzahl 
Grasfrôsche, die auf der Wanderung zu den alten Laichstellen 
überfahren wurden. Wie bei der Erdkrôte ist wohl eine Art ,,Prä- 
gung* auf den Geburtsort wirksam, die in einzelnen Fällen geradezu 
groteske Ortsbindungen erzeugt. Sowohl bei Zürich als auch im 
Rheintal wird an einigen Stellen irgendwo abseits vom Kollektiv- 
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laichplatz alljährlich ein eimzelner Klumpen auf den Meter genau 
an der gleichen Stelle abgelegt. In einem Bach bei Zürich konnte 
ich ,den“ Laichklumpen in 7 aufemanderfolgenden Jahren fest- 
stellen. 

Die Ortstreue des Grasfrosches ist aber nicht unmittelbar mit 
der der Erdkrüte vergleichbar. Grasfrôsche — wenigstens einer 
Population — liessen sich an emem Gartenweiher ansiedeln, was 
mit Krôten nicht gelang. Im März 1957 verfrachtete 1ch die kleine 
Population von XI zu einem klemen Gartenwetiher bei Zürich 
(— 85 km), wo sich die Frôüsche bis jetzt halten und im FrühJjahr 
jeweils ablaichen. Das bei XI übliche Verhalten, auch den Sommer 
über am Gewässer zu bleiben, wurde auf den Gartenweiher über- 
tragen. Interessanterweise ergänzte sich die Population bei XT inner- 
halb zweier Jahre fast vollständig. Ich reduzierte die Population im 
Winter 1956/57, indem ich 25 Weibchen und Männchen wegfineg. 
In den Vorjahren wurden jeweils 27-30 Klumpen gelegt. Im Früh- 
jabr nach der Reduktion (1957) waren es noch 3, 1958 bereits wieder 
10 und 1959 war die Population mit 24 Klumpen praktisch vüllig 
.regeneriert". Die neuen Früsche, deren Herkunft unbekannt ist, 
übernahmen das.bei XI übliche Verhalten, benützen den gleichen 
Laichplatz wie die früheren Tiere und blieben auch den Sommer 
über am Wasser. 

Die Bedeutung der Wasserstelle für eine Population dürfte z.T. 
klimabedingt sein. Beim Stelsersee (1668 M.ü.M.) z.B. ist die 
Überwinterung im Gewässer insofern zweckmässig, als die Früsche 
im Frühjahr schon zu einer Zeit laichen künnen, da eine Anwande- 
rung wegen des Schnees noch unmôüglich wäre. Bei XI dagegen, 
der als erster schneefrei wird, liegt eine solche Zweckmässigkeit 
nicht vor. Dennoch überwintert die Population im Wasser und 
laicht schon anfangs März, wenn die Umgebung noch unter Schnee 
liegt. 

Manche Varianten im Verhalten — nicht nur des Grasfrosches — 
die nur für eine Population verbindlich sind, werden nicht zwangslos 
durch die äussere Situation verständlich; es scheint vielmehr jede 
Population eine Verhaltenseinheit zu sein, d.h. besonders in der 
Raum-Zeit-Gebundenheit des Verhaltens überindividuelle, aber 
nicht arthbedingte Regeln zu befolgen, die ihrer lokalen Beschränkt- 
heit wegen nicht lediglich klimabedingt sein künnen. Auf welchen 
äusseren und inneren Faktoren populationsspezifische Verhaltens- 
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weisen beruhen ist rätselhaft; die raum-zeit-cebundenen Wander- 
ungen der Erdkrôten und Grasfrôsche und das konservative 
Besetzen bestimmter Laichplätze, kônnen 1ihrer beschränkten 
Gültigkeit wegen kaum vererbt sein, es liegen aber auch keine 
Hinweise für Lernvorgänge vor, sondern die Organisation tritt 
nach einer 4—5 jährigen Latenz plôtzhich in Kraft. In manchen 
Fällen sind solche Verhaltenstypen für den Betrachter sogar un- 
zweckmässig, wie bei V, wo ein Teil der Population unter dem Eis 
überwintert. Da der Zufluss im Winter jeweils gefriert, sickert das 
Wasser unter dem Eis weg, und die überwinternden Frôüsche erfrieren 
nachgewiesenermassen, sodass die Fortpflanzung jeweils nur von 
den Tieren geleistet werden kann, die erst im Frühjahr anwandern. 

Die populationsspezifischen Verhaltensorganisationen erweisen 
sich — soweit man das in 7 Jahren beurteilen kann — als sehr 
beständig und werden bis in Einzelheiten hinein befolgt. 

Bei XI, der aus zwei Teilen besteht, überwintern die Früsche 
alljährhich im tieferen Teil, wechseln aber zur Laichablage zu einer 
bestimmten Stelle im kleineren Tümpel hinüber, obwohl auch im 
grôsseren Teil geeignete Ablaichstellen vorhanden sind. Zur Über- 
winterung unter dem Eis scharen sich die Grasfrôsche zusammen 
und benützen jeden Winter die gleichen Steine und Bretter als 
Verstecke. 

Wanderverhalten, Paarbildung und Laichablage sind nur 
schwach miteinander verschränkt, d.h. die Wanderung ist wie bei 
andern Arten nicht die Appetenz zur Paarung und der Zeitpunkt 
der Verpaarung lässt kaum Schlüsse auf den der Laichablage zu, 
da das verpaarte Grasfroschweibchen im Unterschied zum Erd- 
krôtenweibchen den Laich lange zurückhalten kann. Wahrschein- 
ich werden die drei Komponenten dureh verschiedene Reizkom- 
binationen ausgelüst. Die Rolle des Temperaturanstieges wird 
m.E. im Allgemeinen überschätzt und kommt nach meinen Beobach- 
tungen als Hauptauslôser weder für Wanderung, Paarbildung noch 
Laichablage in Frage. Auch NAGEL (1935) nimmt an, dass Wan- 
derung und Kopulation einem eigenen gonotropen Zyklus unter- 
worfen sind, der relativ autonom ist gegenüber der frühjährhichen 
Verschiebung der vegetativen Tonuslage von der parasympathiko- 
tonischen nach der sympathikotonischen Seite. Die Herbstwande- 
rung wird ohnehin nicht durch einen Temperaturanstieg aus- 
gelôst und die Frühjahrswanderungen setzen relativ temperatur- 
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unabhängig in populationsspezifischen kurzen Zeitspannen ein. 
1957 war das gesamte Gebiet im Rheintal ab Anfang Februar 
schneefrei und die Tagestemperaturen (12°C) lagen hôüher als während 
der Laichsaison in Durchschnittsjahren, bei XII begannen die 
Frôsche, welche im Wasser überwintert hatten zwar schon am 
3. März statt etwa am 12. zu laichen, die Frühjahrswanderung 
der übrigen Tiere begann aber erst am 11. März, also wie all- 
jährlich. Die Paarbildung selbst ist vollends unabhängig von der 
Wassertemperatur, wenn nur die Frôüsche selbst nicht einfrieren. 
Um die Temperaturunabhängigkeit zu untersuchen, fing ich 
im Herbst 1954 einige eben angewanderte Früsche bei XII weg 
und überwinterte sie in einem Aquaterrarium in Schiers. Wasser- 
und Lufttemperatur lagen durchschnittlich bei 4° C, was etwa 
den günstigen Überwinterungsbedingungen für Amphibien ent- 
spricht. Vom 19. bis und mit 22. Februar heizte ich den Raum, 
so dass tagsüber die Luft 20°C, das Wasser 15° C; in der Nacht 8°C 
bzw. 6° C betrug. 

Die Frôüsche wurden zwar beweglicher, es kamen aber nur 
wenige Sekunden dauernde Klammerinitien zustande, wie sie auch 
vor und nach der Erwärmung zu beobachten waren. Am 13. März 
waren dagegen bei 3° C die ersten Tiere definitiv verpaart. Ein 
Vergleich am Fangort XII, wo in diesem Jahr noch eine 15 cm 
dicke Eisschicht das Wasser bedeckte, ergab, dass jene Tiere unter 
dem Eis in 0,5° C kaltem Wasser ebenfalls verpaart waren. Der 
Zeitpunkt entsprach dem der Paarbildung in den Vorjahren. 
Im Winter 1956/57 hielt ich die bei XI gefangenen Früsche vor der 
Aussetzung in den Gartenweiher in 3 Brunnentrôgen in einem 
offenen Holzhau in Schiers, wo das Wasser gefrieren konnte. Die 
Wassertemperatur wurde während einer Woche (31.1.—6.11.57) auf 
16-20° C erwärmt. Unter den bisher etwa 40 gefangenen Ver- 
suchstieren kamen keine Paarbildungen zustande. Dagegen bildeten 
sich ab Mitte Februar bei 1° C und Eisbildung verschiedene Paare, 
die bis zur Aussetzung zusammenblieben. Ein Vergleich am Fan- 
gort XI erwies, dass auch die dort noch vorhandenen Früsche mit 
der Paarbildung eingesetzt hatten. Der Zeitpunkt der Paarungen 
war wieder unabhängig von der Temperatur aber übereinstimmend 
mit den Vorjahren (XI ist die ,früheste“ Population im Gebiet). 
Auch die Tatsache, dass wenige Kilometer voneinander entfernte 
Populationen zu verschiedenen Zeiten ablaichen künnen, spricht 
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gegen eine starke Abhängigkeit von Klimafaktoren. Die Paar- 
bildung scheint in erster Linie populationsspezifisch zeithbedingt zu 
sein. Dabei ist es unwahrscheinlich, dass sich die Tiere nach der 
Tageslänge optisch orientieren kônnen, da besonders Überwinter- 
ungsplätze an Land — die Tiere ruhen mit geschlossenen Augen — 
stark lichtabgeschirmt sein dürften. Um die optisch registrierte 
Tageslänge als môüglichen Faktor der Stimmungssynchronisierung 
auszuschliessen, schloss ich 2 der 3 erwähnten Wassertrôge abge- 
sehen von einer täglichen Kontrolle hchtdicht ab. Die Mitte Februar 
einsetzenden Paarbildungen erstreckten sich auf alle 3 Behälter. 

Nur schwach verschränkt mit der Verpaarung ist die eigentliche 
Laichablage. Im Gegensatz zum Erdkrütenweibchen, das, wenn 
eimmal verpaart, auch unter ungünstigen Bedingungen ablaichen 
muss, kann der Grasfrosch die Eier nach erfolgter Ovulation noch 
wochenlang zurückhalten, wenn die äussere Situation ungeeignet 
ist (man sieht den Stand der Laichmasse in der Durchsicht, wenn 
man das Weibchen mit dem Rücken gegen eine Lampe hält). Von 
den Paaren, die sich in den Trügen gebildet hatten, laichten nur 
einzelne bis zum Zeitpunkt der Aussetzung (23.111) ab. Am 
Fangort XI beginnt die Paarung Mitte Februar, die Laichablage 
erfolgt erst anfangs März. Als die in den Trôgen gehaltenen Früsche 
von XI im Gartenweiher ausgesetzt wurden, laichten die 17 Weib- 
chen, die den Laich verghichen mit der Laichablage am Fangort 
3 Wochen lang zurückgehalten hatten, in der nächsten Nacht 
kollektiv ab. Die Hauptmasse der Laichklumpen wird auch am 
natürhchen Laichplatz innerhalb weniger Nächte auf engem Raum 
abgelegt, bei grossen Populationen zu Hunderten pro Nacht. Die 
einzelnen Komponenten der auslüsenden Situation sind schwer 
bestimmbar. Wesentlich ist das Vorhandensein vieler Tiere. Gegen 
den Schluss der Grasfroschlaichzeit wechseln die Früsche bei allen 
Biotopen regelmässig zu den eben ankommenden Erdkrôüten hin- 
über und geben — wahrscheinlich durch die Bewegungen und das 
Plätschern angelockt —— die sonst bevorzugten seichten Wasser- 
stellen zugunsten des ,,Betriebes* am tieferen Krôütenlaichplatz auf. 
Anderseits lüste in den Trügen das Zusammensein vieler Tiere-allein 
das kollektive Ablaichen nicht aus. Ist Vegetation vorhanden, so 
wird diese bevorzugt; die optimale Laichstimmung kommt aber 
auch in kleinen, kahlen Tümpeln zustande (XII). Neben den 
taktilen und optischen Beziehungen der Tiere untereimander wirken 
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auch Pflanzenbestände und nahe, gekammerte Uferzonen fôrdernd 
für den typischen Massenlaichplatz, besonders in veränderten Bio- 
topen, wo der traditionelle Laichort nicht mehr brauchbar ist. In 
grossen, vegetationslosen Wasserstellen (XVI, 1957) desintegriert 
wie bei der Erdkrôte die ganze Organisation und die Gelege werden 
im Laufe eines Monats regellos über den Grund verteilt. Ausser den 
Wasserbegrenzungen wirken schichtenbildende Strukturen im 
Wasser, wie Laub, Papierstücke etc. und sekundär auch die bereits 
vorhandenen Gelege stimulierend zu gleichortigem Ablaichen. 
Solche Strukturen lôsen das Ablaichen nicht ursächlich aus, sondern 
stimmen zusammen mit der Anwesenheit vieler anderer Individuen 
und dem leisen Rufen der Männchen lediglhich zum ,hier* und 
.jetzt“ Ablaichen. | 

Durch ein kaum analysierbares Reizgefüge bildet sich, wenn viele 
Frôsche in einem geeigneten Weiher zusammen sind, eine labile 
Kollektivstimmung aus. Bei XII laichten die Früsche in verschie- 
denen 10—50 m voneinander entfernten Tümpeln, zwischen denen 
sie über Land hin und her hüpften. Die Stimmungslage änderte in 
diesen Tümpeln von Tag zu Tag. In den einzelnen Wasserstellen 
erwachte nachemander der Hôühepunkt der Laichzeit mit der 
Massenablage. Tagsüber herrschte in manchen Tümpeln grosse 
Aktivität und die Früsche quakten, während im Tümpel nebenan 
wenig Betrieb war. Die Fluchtbereitschaft war je nach Stimmung 
in den einzelnen Tümpeln verschieden ausgeprägt, bei manchen 
konnte man sich nicht nähern, ohne dass die Früsche verschwanden, 
in andern waren sie zu greifen. Dabei waren die Stimmungsunter- 
schiede biotopunabhängig und am nächsten Tag wieder anders auf 
die Tümpel verteilt. Ahnliche Stimmungswechsel bei Grasfrüschen 
beschreibt Warwick (1957) von Laichplätzen bei Edinburgh 
(ebenda detaillierte Angaben über bevorzugte Wassertiefe etc.). 
Wie bei der Erdkrôte dominiert in der kurzen Laïchzeit der Fort- 
pflanzungskreis über Nahrungsaufnahme etc.; Grasfrôsche, die in 
der Nachlaichzeit oder den Sommer über am Gewässer bleiben, 
behalten die Paarungsbereitschaft zwar noch einige Wochen bei, 
nehmen aber Nahrung auf und leben in einem individuellen Raum- 
Zeit-System, indem sie nur nachts aktiv sind, den Tag aber oft 
wochenlang unter dem gleichen Brett verbringen (Markierungen). 
Andere sonnen sich ähnlich wie Wasserfrüsche auf Âsten u. dergl. 
im Wasser. 
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ABB. 4—9, 


Skizze links versucht jeweils eine graphische Umschreibung des ,,Laichplatz- 
schemas‘‘ mit dem Typ der sozialen Organisation zu geben, Skizze rechts das 
Milieuschema beim Laichakt. Nur der Fortpflanzungskreis ist berücksichtigt 
(für den Feindkreis z. B. müssten bei den Molchen Verstecke im Wasser 
angedeutet, für das Tagesverhalten des Laubfrosches die Pflanzen über den 
Wasserspiegel hinaus verlängert werden etc.). Punktierte Felder bedeuten 
Vegetationsformationen oder Ersatz dafür, in die der Laichplatz als soziales 
Phänomen eingekleidet wird. Nur schraffierte Wasserbegrenzungen sind 
Bedeutungsträger. Die Gelege sind z.'T. mit X angegeben. Durchgezogene 
Pfeile — direktes Anschwimmen und Anspringen, gestrichelte Pfeile — akusti- 
sche Beziehungen. Das bei allen Froschlurcharten vorkommende Abwehr- 
quaken ist nicht berücksichtigt. 


+ 


ABB. 4. 


Berg- und Streifenmolch {Triturus alpestris und T°. taeniatus). Für die Paarung: 
einige Liter Wasser, für die Laichablage: faltbare, blätterartige Strukturen 
im Wasser. 


ABRIS, 


Gelbbauchunke  {Bombina variegata). Links: nahe Wasserbegrenzungen, 
10—50 cm Wassertiefe, 10—10 000 m°?. Rechts: Seggen, Grashalme, Stecklein, 
in der Nähe von Wasserbegrenzungen, 5—30 cm Wassertiefe, 14 m2. 
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ABB. 6. 


Erdkrôte ({Bufo bufo). Links: Pflanzenformation in 40—80 cm Wassertiefe, 

30—150 m°?. Rechts: Vertikale, stab-gitterfürmige Struktur im Wasser: 

Schilf, Binsen, Lauchkrautstengel, Aeste, andere Laichschnüre, Grashalme, 
Drahtgitter in 40—80 cm Wassertiefe, 5—10 m?. 
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ABB. 7. 


Laubfrosch (Hyla arborea). Links: 5—80 cm tiefes Wasser, Nähe von Wasser- 

begrenzungen oder Vegetation, Pflanzendeckung oder Ersatz, 20—5000 m?. 

Rechts: 5—50 cm tiefes Wasser mit stengel-oder blätterartiger Struktur, 
Graser, 210. 


ABB. 8. 


Wasserfrosch (Rana esculenta). Links: in Oberflächenteppich über 50—150 cm 
tiefem Wasser: Laichkraut, Seerosen, angeschwemmtes Schilf, Aste; 
20—100 m?. Rechts: Struktur gleich, 1 m°. 
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ABB. 9. 


Grasfrosch (Rana temporaria). Links: horizontale Schichtungen in seichtem 
Wasser in der Nähe von Wasserbegrenzungen: Herbstlaub, letztjährige 
Wasserpflanzen, andere Laichballen, Papierschichten; in Sumpfgräben, 
Schilflichtungen, Buchten, an Seggenstôcken, Baumstämmen etc., 
20—200 m°. Rechts: Struktur gleich, 1—10 m°. 


2. SCHLAFÂHNLICHE ZUSTÂNDE BEI AMPHIBIEN 


Bei Amphibien sind Zustände zu beobachten, die sich der 
äusseren Erscheinmung nach mit dem Schlaf der Warmblüter ver- 
gleichen lassen. Es ist zwar bei der bekannten Temperaturabhängig- 
keit des Amphibienverhaltens problematisch von Schlaf im Sinne 
der Säuger und Vôügel zu sprechen (HEeD1GER, 1955, 1959), doch 
wird der Temperaturfaktor gerade in Bezug auf schlafähnliche 
Zustände gerne überschätzt. Die Ruhezustände sind vielmehr durch 
die innere Disposition, d.h. durch den Funktionskreis, in den das 
Tier jeweils ,eimgeklinkt® ist, bestimmt, als durch die Aussen- 
temperatur. 

Man kann langdauernde, kontinuierliche Ruhezustände, wie die 
Winterpassivität und den Trockenschlaf der Molche, von kurzen, 
nur wenige Stunden dauernden unterscheiden. In den ersten 
bleiben die Tiere auch bei starken Aussenreizen passiv, aus den 
kurzdauernden kann man sie durch Feind- oder Beutereize sofort 
wecken. Besonders die Winterruhe scheint auf einer inneren 
Disposition, vergleichbar den Bereitschaften zu Paarung, Nahrungs- 
aufnahme etc. zu beruhen und ist nicht unmittelbar auf den 
Jabreszeithch bedingten Temperaturabfall zurückführbar. Die Am- 
phibien begeben sich im Herbst oft bei einer hôheren Temperatur 
in die Winterquartiere als sie während der Paarung im Frühjahr 
herrscht. Die Winterpassivität kann durch hohe Temperaturen 
ledighich gestôrt werden. Grasfrôsche lassen sich nach meinen 
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Beobachtungen nur schwer bei Zimmertemperatur überwintern; 
viele gehen zugrunde, wobei sie krampfartige Zuckungen haben, 
mit kreuzhohl durchgebogenem Rücken im Aquarium umher. 
stürmen und erbrechen. In einzelnen Fällen erschien sogar der 
Magen im Maul. Offnungen ergaben, dass das Futter nicht verdaut 
wurde, sondern verfaulte und dass gelegentlich der Magen voll- 
ständig umgestülpt wurde. Kalt überwinterte Früsche verhalten 
sich dagegen normal, sofern der Darmkanal bei Beginn der Über- 
winterung leer ist. Wahrscheinlich sind die Früsche trotz der er- 
hôhten Temperatur physiologisch auf Winterruhe eingestellt. 
Umgekehrt kommen die Amphibien im Frühjahr nicht hervor, 
weil die Temperatur ansteigt, sondern wenn der Fortpflanzungskreis 
aktiviert wird, wie das die Frôsche zeigten, die sich bei 0,5° C 
verpaarten, als es ,Zeit* war. 

Der Trockenschlaf ist ebenfalls temperaturunabhängig und kann 
bei allen Temperaturen zwischen März und Jul eintreten. Er ist 
an die äussere Situation des Fehlens von Wasser, wenn die Tiere 
in Fortpflanzungsstimmung sind, gebunden. Die Molche ziehen 
sich in Verstecke zurück und rollen sich mehr oder weniger ein. 
Feindreize haben keine Reaktion zur Folge; auf den Rücken 
gedrehte Molche bleiben liegen. Bei den Froschlurchen ist der 
Trockenschlaf weniger ausgeprägt und lässt sich nicht deutlhich vom 
Tagesschlaf.trennen. Krôten, Frôüsche und Unken halten sich bei 
suboptimalen Bedingungen am Laichplatz tagsüber in Landver- 
stecken auf, entfalten aber nachts Paarungsaktivität. Über- 
schwemmungen, die eine Besserung der äusseren Situation bringen, 
bewirken sofort die Umstellung auf Tag- und Nachtbetrieb. Das 
Verhalten kann bei der gleichen Population je nach Wasserstand 
mehrere Male in der gleichen Laichzeit wechseln und scheint vor 
allem durch die Verschränkung mit andern Verhaltensweisen 
bedingt zu sein, bei der Erdkrôte z.B. durch die Feindvermeidung. 
Seichte, offene Wasserstellen, die nachts die Entfaltung der voll- 
ständigen Laichplatzorganisation gestatten, werden tagsüber — 
ausgenommen die Paare, welche gerade laichen — nicht besetzt 
(Abb. 11 a). In gleich seichtem, aber sehr trübem Wasser, in dem die 
Krôten schon wenige cm unter der Wasseroberfläche unsichtbar 
sind, entwickelt sich auch Tagesaktivität. Bei den Unken hängt- 
der passive Landaufenthalt mancher Tiere mit der erwähnten Indi- 
vidualdistanz im Wasser zusammen. 
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Kurze Schlafzustände ähneln am meisten dem Warmblüter- 
schlaf. Amphibien suchen wie Säuger und Vôgel zum Schlafen 
einen bevorzugten Platz auf und nehmen eine besondere Schlaf- 
stellung ein. Erd- und Kreuzkrôüten ziehen sich im Terrarium in 
ein bestimmtes Versteck zurück, legen die Glieder eng dem Kôürper 
an, lagern den Kopf auf die Vorderbeine, vermindern die Atem- 
frequenz und schliessen die Augen. Aus diesem Schlaf kônnen die 
Krôüten durch Feindreize oder Beutegeruch leicht geweckt werden 
(HEussER, 1958 c, 1960 b). Eine Abhängigkeit des Schlafes von 
äusseren Faktoren ist dabei nicht zu sehen. Laubfrüsche steigen 
auch im optimalen Laichbiotop tagsüber auf Zweige und Schilf- 
halme und nehmen — gerne an der Sonne — die Schlafstellung ein, 
die der der Krôüten gleicht. Der Schlaf der Laubfrôsche ist sehr 
.leicht*. Schon geringe akustische Feindreize oder Erschütterungen 
der Unterlage lassen sie erwachen. Manchmal zeigen sie eine 
wirksame Fluchtreaktion, in dem sie sich überraschend von der 
Unterlage abstossend rückwärts ins Wasser oder zu Boden fallen 
lassen. 


3. SCHEINBARE TECHNOPHILIE 


Bezüglich der Reaktionen auf technische Eingriffe in den Biotop 
kann man zwei spezifische Verhaltenstynen — technophile und 
technophobe — unterscheiden. Technophile Arten machen sich 
menschliche Einrichtungen zunutze. Technophobe meiden sie, 
stellen 1hr Raum-Zeit-System um oder sterben aus (HEDIGER, 
1954). Bei Molchen, Unken, Grasfrôschen und Erdkrôten hat es den 
Anschein dass es technophile Arten wären (HEUSsER, 1956). Falls 
man unter Technophilie das aktive Aufsuchen menschlicher Ein- 
richtungen versteht, sind diese Arten nicht echte ,, Kulturfolger“. 
Wenn Molche bei Kehrichtplätzen vorkommen und Erdkrôüten auf 
der Wanderung belebte Autostrassen überqueren und in Kiesgruben 
ablaichen, handelt es sich nicht um ein aktives Folgen, sondern um 
ein passives Nicht-loskommen-künnen. Im Beobachtungsgebiet 
befanden sich an der Stelle sämtlicher Einrichtungen, die von 
Amphibien benutzt wurden, bereits früher Sumpfstellen, Weiher, 
tote Flussarme u.s.w., die erst sekundär umgestaltet wurden. Die 
Wanderungen zum Ort früherer Wasserstellen zeigen, dass die 
Tiere vom Ort, auf den sie ,geprägt“ sind, und der gleichsam der 
Knoten 1hrer sozialen Organisation ist, nicht loskommen, auch 
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wenn die Ortstreue im Hinblick auf die Fortpflanzung durchaus 
widersinnig geworden ist. Entsprechen Fischzuchtanstalten (XIT, 
XIII, XIV) oder Kehrichtplätze (VI, XVIII) einigermassen dem 
Laichplatzschema einer Art, so verhält sie sich gegenüber den 
besonderen menschlichen Bestandteilen des Biotopes indifferent, 
indem Säcke, Stoffetzen und Zeitungen für Laubschichten, Holz- 
pfäble, Drahtgitter und Bettfedern für Schilf genommen werden. 


4. Zur BEURTEILUNG DES VERHALTENS IN GEFANGENSCHAFT 


In der Regel setzt sich das uns bekannte Verhaltensinventar 
einer Tierart aus einem Mosaik von Freiland- und Gefangenschafts- 
beobachtungen zusammen. Es ist fraglich, inwiefern Verhaltens- 
beobachtungen an gefangenen Tieren sich auf das Freileben über- 
tragen lassen, bzw. ob durch Gefangenschaftsbeobachtungen 
Lücken in Freilandbeobachtungen geschlossen werden kônnen. 

Manche Verhaltensweisen lassen sich praktisch unverändert ins 
Terrarium übernehmen, andere erhält man in Gefangenschaîft nur 
verändert oder überhaupt nicht. Geeignete Verhaltensweisen für 
Gefangenschaftsbeobachtungen sind vermutlhich solche, die von 
äusseren Reizen môglichst unabhängig sind. An Froschlurchen lässt 
sich z.B. das Häutungsverhalten, bei dem nur auf das Subjekt bezo- 
gene Bewegungen vorkommen, im Terrarium vollständig beobachten 
(Freilandvergleich). Die bei der Häutung auf äussere Gegenstände 
bezugnehmenden Molche und Reptien verhalten sich bereits 
atypisch, wenn sie keine geeigneten Gegenstände zur Verfügung 
haben, an denen sie die Haut abstreifen kônnen (HEUSSER, 1958 a). 
Reine, von der äusseren Situation relativ unabhängige Instinkt- 
bewegungen, wie z.B. das Gähnen, und Bewegungen, die mit 
solchen Taxien verschränkt sind, die sich auf den eigenen Kôrper 
beziehen, wie Kratzen und Wischen, aber auch das Verschlingen 
der Beute und die Paarung von Arten, bei denen sich das Verhalten 
auf die Männchen-Weiïbchen-Beziehung auf engem Raum be- 
schränkt, kônnen in Gefangenschaft qualitativ unverändert 
ablaufen. Dagegen kann bereits das Appetenzverhalten zu densel- 
ben Instinkthandlungen, das meist in einem Beziehungsgeflecht mit 
der äusseren Situation steht, in Gefangenschaft kaum realisiert 
werden. Dem Verschlingen der Beute kann z.B. bei jagenden Arten 
(Erdkrôte) ein stundenlanges Umherstreifen als unspezifische Ap- 
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petenz vorausgehen, das in Gefangenschaft wegfällt oder sich in 
einem missdeutbaren Emporklettern an den Wänden ,,Luft macht*. 
Im Terrarium erscheinen nur die letzten Komponenten des Ap- 
petenzverhaltens, das bereits an die Beutewahrnehmung gebundene 
Nachlaufen und Zuwenden. 

Bei koloniebildenden Arten stehen die beiden Individuen, die 
ein Paar bilden, ausserdem noch mit andern Tieren der Population 
in Beziehung. Werden einige wenige Tiere isohert, so verhalten sie 
sich atypisch. Einzelne vom Laichplatz ins Terrarium gebrachte 
Laubfrôsche stellen das Quaken meist sofort ein. Bringt man einige 
Männchen in einen Gartenweiher, so quaken sie etwa drei Nächte 
lang, verstummen dann aber ebenfalls, während am Fangort der 
Betrieb noch weiter geht. Ebenfalls gestôrt war das Laichver- 
halten der in den Trügen gehaltenen Grasfrôsche. Eine Stimmungs- 
synchronisierung als Voraussetzung für das typische gleichzeitige 
Ablaichen kam nicht zustande. Auch bei Unken und Wasser- 
froschen fällt das differenzierte Sozialverhalten in Gefangenschaîft 
aus; am Gartenweiïher ist die Chorbildung der Wasserfrôsche rudi- 
mentär, entsprechend der Tatsache, dass bei dieser anspruchsvollen 
Art schon im Freien das Sozialverhalten ausfällt, wenn die äussere 
Situation gestürt ist. 

Die Gefangenschaftssituation bedingt aber nicht nur Ausfälle, 
sondern ausfallende Verhaltensweisen kônnen auch das beobacht- 
bare Verhalten entstellen. Besonders gestôrt sind Verhaltensweisen, 
die in 1hrem natürlichen Ablauf ortsgebunden sind. Erdkrôten 
kommen nur an 1hrem Laichplatz von der Wanderunruhe los. 
Diese Unruhe ist bei Krôtenweibchen, die den Laichplatz bereits 
erreicht haben, bis kurz vor dem Ablaichen noch latent vorhanden ; 
Verfrachtungsversuche, be1 denen man Tiere am Laichplatz sam- 
melt, stellen darauf ab, dass die Laichplatzwanderung durch einen 
Ortswechsel wieder aktiviert werden kann. Am Gartenweiher 
zwecks Laichablage ausgesetzte Paare wanderten wieder ab ohne 
abgelaicht zu haben, solange die Weïibchen noch in Wander- 
stimmung waren. Vom Laichplatz ins Terrarium versetzte Paare 
sind sehr unruhig und geraten manchmal in eine Art Bewegungs- 
sturm hinein. Sie verhalten sich damit gerade kontrastierend zu 
den noch nicht laichbereiten Paaren am Laichplatz, die sich passiv 
in tieferen Wasserschichten oder eingegraben am Gewässerrand 
aufhalten. 


Là 
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Besonders bei der Erdkrôüte zeigen einzelne, aus dem Popula- 
tionszusammenhang gerissene Männchen ,Energieperversionen" 
wie überintensives Klammern, Klammern an leblosen Objekten 
und Verpaarungen mit andern Männchen. Durch das Dominieren 
der Verhaltenskomponente ,,Klammern* wird die Wirkung von 
Mechanismen, die das Klammern normalerweise hemmen, bis zur 
Unkenntlichkeit überlagert. Am natürlichen Laichplatz schwimmen 
sich viele Männchen ununterbrochen gegenseitig an; die Klammerer- 
regung wird quasi ständig ,verpufit*, sodass die Schwelle für 
Klammern relativ hoch ist und der Abwehrlaut eines umfassten 
Männchens die sofortige Lüsung der Umklammerung bewirkt. Die 
Tiere stehen in einem überindividuellen Energiegleichgewicht, das 
bei isolierten Krôten gestürt ist. Weibchen, die abgelaicht haben 
und von einem Männchen nocheinmal besetzt werden, veranlassen 
das Männchen durch eine ,,Signalstellung“ (EïiBL-KIBESFELDT, 
1950), bei der kein Laich mehr austritt, oder durch rhythmische 
Flankenbewegungen zum Absteigen. Bei isoherten Männchen ist 
dieser am Laichplatz zuverlässig funktionierende Mechanismus 
durch die gesteigerte Klammerbereitschaft des Männchens ,.über- 
tônt”; es kann die Abwehrreaktion eines leeren Weibchens durch 
anhaltendes Klammern erschôpfen und tagelang sitzen bleiben. 
Qualitativ bleiben die angeborenen Bewegungskoordinationen 
unter Gefangenschaftsbedingungen zwar gleich; die Stôrungen in 
der Energiebesetzung bewirken aber Abnormitäten in der Inten- 
sität und Frequenz der betreffenden Bewegungen, auch wird 
dadurch die Selektivität eines ,Schemas“ unspezifischer. Die Er- 
schüpfbarkeit von Instinktreaktionen (Klammern, Abwehren, 
Kürbchenbildung, Quaken) wechselt mit der äusseren Situation. 
Ausserdem stehen die einzelnen Reaktionen in Verschränkung mit 
andern Funktionskreisen, wobei die Überbeanspruchung des Feind- 
kreises unter Gefangenschaftshbedingungen eine besondere Rolle 
spielt. Die Stôrungen wirken sich bei Attrappenversuchen zur 
Ermittlung angeborener auslüsender Mechanismen und bei quanti- 
tativen Untersuchungen aus (HEussERr, 1960 b) und sind deshalb 
besonders irreführend, weil sie gesetzmässig auftreten, d.h. es 
treten Jeweils typische Abnormitäten auf, die als solche erst erkannt 
werden kônnten, wenn das Freilandverhalten bereits bekannt wäre. 

Die Beurteilung von Verhaltensfragmenten in Gefangenschaft 
setzt das Bekanntsein des vollständigen natürlichen Verhaltens 
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bereits voraus; nur so kann dem in Gefangenschaft erschemenden 
Verhalten der richtige Stellenwert im natürlichen Verhaltens- 
inventar gegeben werden. Die Gefangenhaltung ist gegenüber der 
freien Wildbahn eine experimentelle Situation mit vielfach unbe- 
kannten Bedingungen. Das Freiland ist zur Gefangenhaltung die 


Gegenprobe, welche erst die besondere Bedeutung der künstlichen : 


Situation aufdeckt. Wird ein Tier in Gefangenschaft in eim Experi- 
ment eingespannt, so pfropft man damit eine zweite künstliche 
Situation auf Gefangenschaftsbedingungen auf. Ist em Verhalten 
nur im Experiment beobachtbar, so ist es auch nur in bezug auf 
diese spezielle künstliche Situation gültig, kann also nicht ohne 
weiteres als für diese Art typisch angesprochen werden, da ein 
eigentlicher Kontrollversuch zur Bedingung ,,Experimentsituation 
+ Gefangenschaft" nicht gegeben werden kann. 


D. VIKARIIEREN VON STIMME, ,RZS° UND ÂUSSERER SITUATION 


Bei finaler Betrachtung ordnet sich das Fortpflanzungsver- 
halten der verschiedenen Arten auf die uns als Ziel auffassbare 
Fortpflanzung hin in vergleichbarer Weise an, wobei verschiedene 
Verhaltensweisen bei den einzelnen Arten zur Erreichung des 
gleichen Zieles vikarnerend in Erscheinung treten. HED1GER (1956) 
hat im gleichen Sinne auf das Vikarneren von Morphologie und 
psychischen Leistungen in bezug auf ein ,,vorkristallisiertes" Ziel 
hingewiesen. 

Die erste Etappe im Fortpflanzungsverhalten ist das Zusam- 
menfinden der Geschlechter. Dies ist bei den hier einbezogenen 
Arten — soweit ersichtlich — populationsweise organisiert und er- 
folgt in zwei Schritten: 1. im allgemeinen Versammeln der popula- 
tionszugehôrigen Individuen und 2. in der Annäherung der einzelnen 
Männchen und Weibchen. 

Bei den sich weit vom Laichplatz entfernenden Erdkrôüten und 
Grasfrüschen ist das Zusammenkommen vieler Tiere durch ein über- 
individuelles Raum-Zeit-System erreicht. Die populationszuge- 
hôrigen Individuen, die ausserhalb der Laichzeit solitär leben und 
deren schwache Stimme die Geschlechter nicht unmittelbar zu- 
sammenführen kann, kommen zu einer bestimmten Zeit an einem 
bestimmten Ort zusammen und zerstreuen sich nach einer kurzen 
Laichzeit wieder in ihre individuellen Reviere. 
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Wie PETERS (1957) am Beispiel von Krabben ausführt, stehen 
verschiedene Fuaktionskreise so in Verschränkung miteinander, 
dass z.B. ein bestimmtes Ernährungsverhalten eine andere soziale 
Organisation bedingt und umgekehrt. Darunter wird nicht ein 
kausaler Zusammenhang verstanden, in dem Sinne, dass die Orga- 
nisation des einen Kreises die Ursache der Organisation im andern 
Kreis wäre, sondern ein ,,situativer“ Zusammenhang; wenn das 
Verhalten in einem Kreis so ist, dann ist es im andern s0. Solche 
situativen Zusammenhänge kommen auch hier zum Ausdruck. 
Grasfrosch und Erdkrüte beschränken ihre Fortpflanzungsaktivität 
unter optimalen Bedingungen auf wenige Tage; Sir (1954) nennt 
sie deshalb explosive breeders*. Diese Arten sind in 1hrem Fort- 
pflanzungsverhalten ausschliesshich, d.h. der Fortpflanzungsinstinkt 
dominiert über alle andern Kreise, deren Verhalten stark gedrosselt 
ist oder überhaupt ausfällt. Sie nehmen während der Fortpflan- 
zungszeit keine Nahrung auf, im Häutungskreis tritt nur der 
physiologische Anteil in Erscheinung, indem die alte Haut zwar 
abgestossen, aber nicht mit den besonderen Häutungsbewegungen 
abgestreift und verschlungen wird. Bei der Erdkrôte ist ausserdem 
die Fluchtschwelle deutlich erhüht. Anders liegen die Verhältnisse 
bei den Molchen und beim Laubfrosch, die sich ebenfalls vom Laich- 
biotop entfernen und durch ein Raum-Zeit-System zusammen- 
weführt werden (beim Laubfrosch sind môglicherweise nur die 
Männchen ortsgebundea und locken die Weïibchen mit der lauten 
Stimme zum Laichplatz. Bei den Molchen, der Erdkrüte und dem 
Grasfrosch erreichen die Geschlechter den Platz unabhängig von- 
einander). Bei diesen beiden Arten ist die Fortpflanzungsperiode 
in die Länge gezogen; die Laubfrüsche halten sich während zwei, 
die Molche während vier Monaten am Laichplatz auf. Die Fort- 
pflanzung wird dementsprechend ohne besondere Ausschliesslich- 
keit des Paarungsverhaltens erreicht. Molche und Laubfrüsche 
übertragen auch die übrigen Betätigungen auf den Laichbiotop, 
häuten sich aktiv, nehmen Nahrung auf, und flüchten gut. Sie sind 
nicht ständig ins Sozialverhalten eingespannt wie die Erdkrüten 
und Grasfrüsche, sondern ziehen sich vorübergehend zu Ruhe- 
zuständen zurück (Molche), oder leben den Tag durch überhaupt 
individuell (Laubfrüsche). Eine ähnliche Situation kommt bei der 
Erdkrôte und dem Grasfrosch in der Nachlaichzeit zustande, wenn 
eimzelne Männchen noch etwa für einen Monat am Laichplatz 
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zurückbleiben. Solche Individuen sind zwar noch paarungsbereit 
und besetzen verspätet ankommende Weibchen, stellen aber dane- 
ben ein individuelles RZS auf, indem sie sich tagsüber gerne 
in bestimmten Verstecken aufhalten (Markierungen), nehmen 
Nahrung auf (Magenuntersuchungen bei Erdkrüten) und häuten 
sich aktiv. 

Bei der Unke und dem Wasserfrosch ist die allgemeine Ver- 
sammlung der Individuen dadurch erreicht, dass der Laichplatz 
mit dem gemeinsamen Jahresbiotop zusammenfällt ; eine besondere 
Wanderung gibt es demnach nicht. Wie bei den Molchen und dem 
Laubfrosch ist die Laichzeit langgezogen und der Fortpflanzungs- 
kreis nicht besonders dominierend. Die Wasserfrüsche laichen zwar 
gleichzeitig ab; der Zeitpunkt ist aber nicht kalenderartig festgelegt 
wie bei Erdkrôte und Grasfrosch, sondern innerhalb der Fort- 
pflanzungsphase verschiebbar. 

Der zweite Schritt, die Annäherung der einzelnen Männchen 
und Weibchen ist mit der Organisation der allgemeinen Ver- 
sammlung verschränkt. Grasfrosch- und Erdkrütenmännchen 
schwimmen im dichten Gedränge der auf kleimem Raum konzen- 
trierten Population jedes bewegte Objekt wahllos an. Die Ge- 
schlechtererkennung erfolgt negativ; umklammerte Männchen 
veranlassen durch das Abwehrquaken und durch Flankenbewegun- 
gen zum Absteigen, während sich umklammerte Weibchen ruhig 
verhalten. Ahnliche Mechanismen haben auch die übrigen Frosch- 
lurcharten. Auch der Wasserfrosch sucht das Weiïbchen aktiv auf, 
aber das Verhalten ist weniger stürmisch. Zwischen den Männchen 
kôünnen sich unbelästigt ledige trächtige Weibchen tummeln, was 
an einem Erdkrôütenplatz ausgeschlossen ist. Das Molchmännchen 
nähert sich einem bewegten Objekt; die Geschlechtererkennung 
beruht hier vorwiegend auf chemischen Reizen. Beim Laubfrosch 
werden dagegen die Weïbchen durch das laute Rufen zu den ein- 
zelnen Männchen gelockt, die isohert und oft an versteckten Stellen 
sitzend ,warten“. Die Unken verhalten sich ähnlich. Überein- 
stimmend mit der auch ausserhalb der eigentlichen Paarung 
üblichen Koloniebildung, sind die Individuen nicht in erster Linie 
in optscher und taktiler Beziehung mitemander, wie Erdkrüte 
und Grasfrosch, sondern relativ spärhich auf den Biotop verteilt 
und in akustischem Kontakt untereinander stehend. Sehr wahr- 
scheinhch lockt auch hier das Männchen das Weibchen an. Dafür 
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spricht, dass Männchen gerne wochenlang im gleichen kleinen 
Tümpel sitzen (Markierungen bei XII und in der Umgebung von 
Zürich), zeitweise verpaart, dann wieder ledig, und dass sich all- 
mählich verschiedene Gelege unterschiedlichen Alters in dem 
Tümpel ansammeln. 

Diese Verhaltenstypen schliessen sich nicht artweise unbedingt 
aus ; es handelt sich dabei lediglhich um ein Vorwiegen der einen oder 
andern Organisation. Wie der Lockruf des Erdkrütenmännchens 
in der Nachlaichzeit verspätete Weibchen anzieht, tritt beim 
Laubfrosch und bei der Unke gelegentlich das ,, Versuch-Irrtum- 
Verhalten“ auf und ein umklammertes Männchen gibt den Abwehr- 
laut, bei der Unke ein leises Meckern, beim Laubfrosch das er- 
wähnte Schnarren, von sich. 

Die Kreuzkrôte (Bufo calamita, im untersuchten Gebiet nicht 
vorkommend) hat nach Beobachtungen in der Umgebung von 
Zürich und nach Smirx eine von den übrigen Arten abweichende 
Organisation. Wenn sich überhaupt Populationen bilden, so sind 
sie wenig ortsgebunden. SmiTx schreibt, dass die Kreuzkrüten ihre 
Laichplätze ohne erkennbare Gründe wechseln. Die Männchen 
setzen sich in irgendeinen Wasserbiotop und beginnen zu quaken 
bis Weibchen erscheinen. Die ganze soziale Organisation beruht 
auf der sehr lauten Stimme der Männchen. Die Laichzeit kann sich 
vom März bis in den August hinein ausdehnen und die übrigen 
Funktionskreise bleiben in Aktion. Die Biotopansprüche sind 
gering (Abb. 11 b). Bei Zürich, wo die Kreuzkrüte selten ist, begann 
im oft erwähnten Gartenweiïher, kurz nachdem er ausgehoben war, 
ein Männchen spontan zu quaken. In diesem Jahr (1956) konnte 
es nur ein anderes Männchen anlocken. 1957 quakte ein neues 
Männchen und lockte ein Weibchen an. Seither stehen die Kreuz- 
krôten wieder aus. 

Ein Verfehlen der adäquaten äusseren Situation kommt im 
Hinblick auf die Fortpflanzung sogut wie ein Verfehlen des adäqua- 
ten Geschlechtspartners auf einen ,Leerlauf am ungeeigneten 
Objekt“ heraus. Die einheimischen Amphibien haben keine direkte 
Brutpflege; durch die Verschränkung des Paarungs- und Laichver- 
haltens mit einem selektiven Muster für eine geeignete Umgebung 
kommt mittelbar eine Brutpflege zustande, indem der bevorzugte 
Laichbiotop der Alttiere zugleich die optimale Situation für die 
Entwicklung und das Verhalten der Larven darstellt. Das Verhalten 
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der Alttiere ist durch die spezifische Art der Bezugnahme auf die 
äussere Situation mit dem der Larven verschränkt. 

Bei der Erdkrôüte bildet die Laichplatzorganisation der Alt- 
tiere die Grundlage für die soziale Organisation der Larven. Durch' 
das gleichzeitige Ablaichen auf engem Raum (Abb. 11 a) wachsen 
die schlüpfenden Larven gleichsam in den Verband hinein. Die 
Larven hangen, solange sie noch nicht gut schwimmen künnen, 


# 


ABB. 10. 
Erdkrôtenquappenschwarm bei XVI, zugleich Wasserfroschbiotop. 


noch einige Tage an den Laichbüllen und an den nächsten Pflanzen 
und schwimmen dann in geschlossenen Formationen im Gewässer 
umbher (Abb. 10). Bei diesen Schwärmen handelt es sich nicht um 
blosse Fressgemeinschaften ; die Quappen schwimmen auch in kom- 
pakten Verbänden umher und erweisen sich im Verhalten gegen- 
über Schreckstoffen, das KuzzEer (1954, 1959) eingehend unter- 
sucht hat, ganz auf das Leben im Schwarm zugeschnitten. Wird 
eine Quappe von der Spitze eines Verbandes zerquetscht, so stossen 
die ersten Quappen, die in den Geruchsbereich dieses Schreckstoffes 
aus der Rückenhaut geraten, schräg gegen den Boden; der Schwarm 
gerät vorübergehend in Konfusion und schwimmt in einer andern 
Richtung weiter. Diese nur im Verband sinnvolle Reaktion lässt 
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sich auslüsen, vom Moment an, da die Quappen schwimmen künnen 
bis zur Metamorphose und wirkt zweifellos arterhaltend (KULZER). 
Kommt unter ungünstigen Bedingungen bei den Alttieren keine 
Laichplatzorganisation zustande, laichen sie also z.B. zeitlich und 
ürtlich diffus ab, so kann sich bei den Larven wegen der Distanz 
und des unterschiedlichen Alters der Gelege auch kein Schwarm 
bilden. Man kann von einem regulativen Prinzip sprechen, das 
Eltern und Larven umfasst und das Verhalten beider über ein 
spezifisches Milieu verbindet. 

Bei den Grasfroschquappen, die sich ebenfalls durch die Massen- 
ablage der Alttiere begünstigt zu Tausenden zusammenscharen 
habe ich keine geschlossenen Wasserwanderungen gesehen. Die 
Schwärme sind weniger kompakt als bei der Erdkrüte und be- 
schränken sich auf Fressgemeinschaften, innerhalb denen aber 
Beziehungen zwischen den einzelnen Individuen bestehen, indem 
ebenfalls die Flucht eine soziale Erscheinung ist. Bei Stôorungen 
greift die Flucht von einem oder mehreren Herden aus um sich, 
wobei die am Ufer fressenden Quappen den Schwarm auflüsend 
immer gegen die Wassertiefe eilen, auch wenn man sich vom 
Wasser her gegen das Ufer bewegt. 

Bei den über zwei Monate hinweg laichenden Arten (Moiche, 
Laubfrosch, Unke) bestehen keine Beziehungen unter den oft sehr 
verschieden alten und auf einen relativ grossen Raum verteilt 
schlüpfenden Larven. Während die Krôten- und Grasfroschschwärme 
durch die Tradition des Laichplatzes, der sich schon über Genera- 
tionen hinweg ,,bewährt* hat, in natürlichen Weiïhern vor dem Aus- 
trocknen geschützt sind, werden die Unkengelege im Jahresbiotop 
der Eltern oft in verschiedenen Gewässern über einen grüsseren 
Raum verteilt, sodass auf eine Pfütze nur wenige Quappen kommen. 
Trocknet eine Wasserstelle aus, so geht nicht gleich die ganze 
Generation zugrunde, wie es bei Ersatzlaichplätzen der Erdkrüte 
und des Grasfrosches meist der Fall ist. Oft werden ausgetrocknete 
Tümpel, die sich neuerdings mit Wasser füllen zum zweiten Mal 
mit Laich belegt. 

Die artgemässe Bezugnahme auf die äussere Situation wird 
unter suboptimalen Bedingungen manchmal überraschend bloss- 
gelegt. Bei der Erdkrüte und der Kreuzkrüte sind die Gelege bei 
dichtem Pflanzenbestand in ähnlicher Weise ,aufgehängt“. Bei 
spärlichem Pflanzenbestand erweist es sich, dass die beiden Arten 
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ein ähnlhiches Milieu ganz verschieden ,interpretieren® (Abb. 11 
a, b). Bei der Kreuzkrüte ist keine aktive Bezugnahme auf Struktu- 
ren im Wasser festzustellen. Der Laich wird, wenn er nicht zufällig 
bei den Bewegungen eines Paares hängen bleibt, auf den Boden 
selegt. Bei der Erdkrôüte besteht gerade umgekehrt eine aktive 
Berücksichtigung solcher Strukturen, indem das Weibchen sich in 
den Laichpausen solange umherbewegt, bis die Schnüre ange- 
spannt sind. In solchen Biotopen bilden kleine Grasbüschel die 
Fixierungspunkte für die Schnüre und bestimmen dadurch die Form 
der Laichstelle. Für die Kreuzkrôte ist der Biotop typisch; irgendein 
Kiesgrubentümpel (Trockenrisse !) wird in einem Jahr besetzt. 
Im nächsten Jahr hatte es an dieser Stelle schon keine Kreuzkrôten 
mehr. Die über die ganze Wasserfläche verteilten Schnüre waren von 
sehr verschiedenem Alter, die meisten schon geschlüpft. Für die 
Erdkrôte ist der gleiche Biotop qualitativ an der unteren Grenze 
für das Zustandekommen einer Laichplatzorganisation. Wenn die 
Erdkrôten mangels einer Struktur im Wasser den Laich nicht 
aufhängen künnen, verfault er meistens. 


6. ZUSAMMENFASSUNG 


1. In den Jahren 1953-59 wurden im unteren Prätigau und im 
Churer Rheintal (Schweiz) 12 von 18 kontrollierten Amphibien- 
biotopen durch technische Eingriffe zerstôrt. 


2. Die Biotopansprüche sind artspezifisch verschieden. Die 
Bezugnahme auf Qualitäten der äusseren Situation erfolgt jeweils 
in Verschränkung mit einem bestimmten Funktionskreis. Ahnlich 
den Kumpanschemata im Sinne LoRENz (1935) kann man Schemata 
für äussere Situationen, die zu einer Betätigung passen, annehmen. 
Die oft erst unter abnormalen Bedingungen hervortretenden Eigen- 
tümlichkeiten werden bei den einzelnen Arten im Zusammenhang 
mit technischen Biotopveränderungen verfolgt. Ausser an eigent- 
liche Biotopqualitäten sind manche Arten durch Raum-Zeit- 
Systeme an bestimmte Orte im geographischen Sinne gebunden, 
sodass z.B. Wanderungen zu seit Jahren ausgetrockneten Laich- 
plätzen zustandekommen. Die Organisation der Fortpflanzung er- 
folgt populationsweise und in bezug auf ein bestimmtes Gewässer. 


3. Bei Amphibien kommen schlafähnliche Zustände vor, die 
temperaturunabhängig sind. Die Winterpassivität beruht auf einer 
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ABB. 114). 


Laichstelle der Erd- 
krôte in einem subop- 
timalen  Biotop bei 
XVIII. Tagsüber sind 
nur die ablaichenden 
Paare und die kürzlich 
frei gewordenen Männ- 
chen und Weibchen 
(auf der Abbildung 
sichthbar) im Wasser. 
Die Laichschnüre wer- 
den ‘an den Grasbü- 
scheln fixiert. 


ABB. 11 b). 


Ahnlicher Biotop in 
einer Kiesgrube bei 
Zürich: Die Laich- 
schnüre der Kreuzkrôte 
sind nicht angespannt 
und ohne Bezugnahme 
auf die Pflanzen abge- 
legt. 
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inneren Disposition und ist nicht in erster Linie kältebedingt. 
Umgekehrt wird im Frühjahr der Fortpflanzungskreis beim Gras- 
frosch und bei der Erdkrôte nicht durch einen Temperaturanstieg 
ausgelüst, sondern durch eine ,,zeithbedingte* Umstimmung. Kurze, 
vüllig temperaturunabhängige Schlafzustände sind in Appetenz- 
handlung und besonderer Kôrperstellung mit dem Schlaf der 
Warmblüter vergleichbar. 


4. Die beobachteten Arten sind nicht eigentlich technophil. Ihr 
Vorkommen im Bereich menschlicher Einrichtungen (Fischzucht- 
anstalten, Kiesgruben etc.) ist ein passives Nichtloskommen, d.h. 
durch Ortsgebundenheit bedingt. 


5. In Gefangenschaft laufen angeborene Bewegungskoordina- 
tionen zwar qualitativ unverändert ab; isoherte [Individuen zeigen 
aber Stôrungen in der Energiebesetzung, durch die auch angeborene 
Bewegungen in ihrem Ablauf quantitativ verändert und angeborene 
auslôsende Mechanismen überlagert werden künnen. Appetenz- 
handlungen, stark an die äussere Situation gebundene und soziale 
Verhaltensweisen erscheinen in Gefangenschaft nur rudimentär 
oder fallen aus. 


6. Im Fortpflanzungsverhalten treten bei den einzelnen Arten 
verschiedene Organisationen vikarnerend auf. Beim Grasfrosch und 
der Erdkrüte, die sich weit vom Laichplatz entfernen und keine 
laute Stimme haben, werden die Geschlechter durch ein über- 


individuelles Raum-Zeit-System zusammengeführt. Die Kreuz- 


krôte 1st vergleichsweise zeitlich und räumlich unabhängiger im 
Fortpflanzungsverhalten, ,.dafür“ hat sie eine laute Stimme, die 
eine direkte Kommunikation der Geschlechter erlaubt. Der Laub- 
frosch und die Molche, die sich ebenfalls vom Laichplatz entfernen, 
erreichen die Fortpflanzung durch eine zweimonatige Übersetzung 
des Gesamtverhaltens an den Laichplatz, die Gelbbauchunke und 
der Wasserfrosch dadurch, dass der Laichplatz mit dem Jahres- 
biotop zusammenfällt. Das Fortpflanzungsverhalten ist mit den 
übrigen Funktionskreisen verschränkt. Durch eine selektive Bezug- 
nahme auf die äussere Situation ist das Laichplatzverhalten der 
Alttiere mit dem Verhalten der Larven verbunden, sodass eine 
Art indirekter Brutpflege zustande kommt. 
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SUMMARY 


The author has observed amphibia both in captivity and in natural 
biotopes greatly modified by man. The species establish themselves 
each in a characteristic habitat. It seems as if they possessed a diagram- 
matical image of their individual habitat corresponding to their needs. 

The author observes a peculiar behaviour and characteristic attitudes 
that correspond to sleepiness that are independent of the tempera- 
ture. Hibernal lethargy is caused by internal reactions. In both 
Rana temporaria and Bufo bufo, amplexus is found to be independent 
of the higher spring temperature and is caused by physiological changes. 

The species studied are not really adapted to technical modifications 
but establish and maintain themselves in regions that have been changed 
by man because they are unable to leave the modified areas. 

In captivity, their normal behaviour remains qualitatively unchanged 
but isolated specimens usually manifest unbalanced impulsions as shown 
by their irregular activity (quantitative modification). 

- The various species show specific differences in their reproductive 
activity. Both sexes react either to a supra-individual time and space 
system or to the loud voice of the males. Duration of sexual activity 
may be prolonged or the spawing areas and the normal habitat are 
identical. Choice df spawing sites by the adults, influences the future 
living conditions of the tadpoles and might be considered as a sort of 
retrospective parental care. 


RÉSUMÉ 


L'auteur a observé des amphibiens d’une part dans des milieux pro- 
fondément remaniés par l’homme, d’autre part en captivité. Les diverses 
espèces s'installent dans des habitats caractéristiques. Il semble qu’elles 
disposent d’une représentation schématique des milieux qui corres- 
pondent à leurs besoins. 

Il observe un comportement particulier et des attitudes caractéris- 
tiques correspondant au sommeil et qui sont indépendants de la tempé- 
rature. La léthargie hibernale est provoquée par des réactions internes. 
Chez Rana temporaria et Bufo bufo, il constate que l’accouplement est 
indépendant de l'élévation de température printanière, étant provoqué 
par des modifications physiologiques. 

Les espèces observées ne sont pas réellement technophiles, elles 
s'installent ou se maintiennent dans les terrains bouleversés par l’homme 
faute de pouvoir quitter les emplacements modifiés. 

En captivité, le comportement naturel n’est pas modifié qualitative- 
ment, mais les individus isolés présentent en général une rupture d’équi- 
libre de leurs impulsions se manifestant par une activité irrégulière 
(quantitativement modifiée). 
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Les diverses espèces montrent des différences spécifiques dans leurs 
activités reproductrices. Les individus des deux sexes réagissent en fonc- 
tion des conditions de temps et de lieu (système espace-temps supra- 
individuel) ou à la voix forte des mâles, ou par une période de reproduc- 
tion prolongée, ou en fonction de l’analogie de l’emplacement de fraie 
avec le biotope normal. Par le choix des emplacements de ponte, les 
adultes influent sur les conditions ultérieures de vie des têtards, ce qui 
peut être considéré comme une sorte de soin aux jeunes à retardement. 
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INTRODUCTION 


J’ai montré dans une série de travaux (1952-1960) que la Cyto- 
logie chromosomique comparée adopterait volontiers le point de vue 
des systématiciens qui proposent de séparer les Cricetinae paléarcti- 
ques des formes américaines, celles-ce1 étant alors groupées dans une 
sous-famille (— Hesperomyinae, MurrAY 1866) ou une tribu 
(— Hesperomyinr, Simpson 1945). Rappelons que, pour les auteurs 
américains, les Cricetidae constituent une famille distincte des 
Muridae, alors que, pour les taxonomistes européens, 1ls ne repré- 
sentent qu’une sous-famille des Muridae. ELLERMAN (1941) n’établit 
pas de coupure entre les formes de l’Ancien et du Nouveau-Monde, 
mais serait enclin à le faire, comme le montre la citation suivante: 
“ The palaearctic Hamsters seem to me to be quite clearly distin- 
guishable from other genera on dental characters, in the importance 
of the deep isolated pits between the cusps in the upper molars, 
combined with general complexity of dental arrangement (with 
wide heavy re-entrant folds, six well-marked cusps in M.1, no 
reduction normally of M.3, etc.), combined with suppression of 
the subsidiary ridges in the main outer folds.” 

Du point de vue cytologique, nos connaissances sont les sui- 
vantes: 


ESPÈCES AMÉRICAINES 


Neotoma floridana Ord. 2N = 52 Cross (1931); MArrarv4955) 
Peromyscus m. maniculatus Wagner 
et 6 sous-espèces 8 Cross (1938), MAK1INo (1953) 
P. maniculatus hollester: Osgood 52rCROSS 1931588) 
P. c. californicus Gambel 
et une sous-espèce 48 Cross (1931, 38) 
P. e. eremicus Baird 
et une sous-espèce o8 Cross (1938) 
P. gossypinus Bangs 8 Cross (1938) 
P. leucopus Woodh. 
et une sous-espèce 48 Cross (1938), MakiNo (1953), 


MATTHEY (1953) 
P. p. polionotus Wagner 


et une sous-espèce 48 Cross (1938), MaKiNo (1953) 
P. truei Shuf. 8 Cross (1938), MakiNo (1953) 
Sigmodon hispidus Say and Ord. 54 Cross (1931), MATTHEY (1952) 4 
ESPÈCE AFRICAINE 


Mystromys albicaudatus Smith 32 MATTHEY (1954) 
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ESPÈCES EURASIENNES 


Atllocricetulus eversmannti Brandt NE 26VIMATTHETY-(1957) 

A. curtatus Allen 20 MaTTHey (1960) 

Cricetulus griseus M. E. 22 ONATTH ES 10951, 952) 

C. barabensis Pallas 20 MATTHEY (1959) 

C. migratorius Pallas 22 MaTrTHey (1952, 53 
Cricetus cricetus L. 22 CNT 11951052, 003 00) 
Mesocricetus auratus Water. k%  Husrep et coll. (1945), 


MArréey (41951; 52) 
JORDAN /1959) 


M. brandti Nehr. AND MATTHEME (1952059, 150) 
Phodopus sungorus Pallas 28 MATTHEY (1957, 60) 

P. roborowski Sat. 28 MATTHEY (1960) 
Tscherkia triton de Winton 30 Maxino (1951) 


En résumé, les formes américaines ont des nombres diploïdes 
compris entre 48 et 58, celles de l’Ancien-Monde entre 20 et 44. 
Chez les premières, les éléments acrocentriques prédominent alors 
qüe les éléments métacentriques sont nombreux chez les paléarcti- 
ques. Le calcul du Nombre fondamental (N. F.) ne peut se faire que 
d’une façon très approximative en raison des deux difficultés sur 
lesquelles j'ai souvent attiré l'attention, soit le peu de validité que 
possède la règle de ROBERTSON quand elle est appliquée à de petits 
chromosomes et, d’autre part, l’arbitraire qui préside à l’évaluation 
du nombre de bras dans le cas des éléments appartenant à la caté- 
gorie intermédiaire entre submétacentriques et acrocentriques. 
Compte tenu de ces réserves, on peut proposer le classement 
suivant : 


1) Le groupe paléarctique (Cricetus, Cricetulus, Allocricetulus, 
Tscherkia, Phodopus); les nombres diploïdes sont compris entre 20 
et 30, le N.F. entre 30 et 40. 


2) Les Mesocricetus (2N — 42 et 44) ont un N.F. beaucoup plus 
élevé, probablement voisin ou supérieur à 60. 


3) Mystromys albicaudatus, africain, a 32 chromosomes et un 
N.F. de 50 environ. 


4) Chez les Peromyscus (2N — 48 à 58), Neotoma (2N — 52) 
et Sigmodon (2N — 54), le N.F. est compris entre 54 et 58. 


La morphologie des chromosomes sexuels distingue également 
les Cricetinae paléarctiques des formes américaines et africaine. 
Les premiers (Groupes 1 et 2) ont un X et un Y presque homo- 
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morphes, méta- ou submétacentriques; ces hétérochromosomes 
peuvent être très grands ({ Mesocricetus) ou moyens; dans ce der- 
nier cas, ils figurent cependant toujours dans la première moitié 
d’un classement établi par ordre de longueur. 

L'union des chromosomes sexuels à la métaphase TI s’effectue 
au niveau d’une figure losangique d’aspect chiasmatique (MATTHEY, 
1952). | 

Chez Mystromys, africain, l’X et l’Y sont des acrocentriques 
extrêmes (télocentriques ?), l’X étant deux fois plus long que l’Y 
et ce dernier l’élément le plus court du génome. Leur association 
méiotique est proximale. 

Dans les trois genres américains étudiés, l’Y est punctiforme:; 
l’X est relativement grand, acrocentrique ( Peromuscus, Sigmodon ), 
tendant à la submétacentrie chez Veotoma. 

En résumé, la Cytologie nous permet d’établir quatre groupes, 
fondés sur des différences bien marquées des nombres 2N et fonda- 
mentaux ainsi que sur la morphologie et le mode d’association des 
hétérochromosomes. Parmi les Cricetinae paléarctiques, les Meso- 
cricetus sont, chromosomiquement, les plus primitifs, leurs nombres 
diploïdes étant compris dans la bande des fréquences modales 
(MarrHEey, 1958). Les autres genres eurasiatiques sont remar- 
quables par le petit nombre de chromosomes, impliquant des fusions 
centriques répétées au cours de leur évolution. À ce point de vue, 
les grands hétérochromosomes subhomomorphes pourraient résul- 
ter de la translocation de l’X et de l’Y sur une paire d’autosomes 
(Marre Y, 1957). L’unique genre africain { Mystromys) se rapproche 
du groupe précédent par son nombre diploïde de 32. Il en diffère 
par ses hérétochromosomes acrocentriques et petits. Les trois genres 
américains étudiés à ce jour forment un ensemble assez homogène, 
tant par leurs nombres diploïdes et fondamentaux, compris entre 
des limites assez étroites et qui correspondent aux valeurs chromo- 
somiquement primitives que par la morphologie de leurs hétéro- 
chromosomes très hétéromorphes. 


Si, en dépit du hiatus cytologique très net qui existe entre les 
Cricetinae paléarctiques et américains, ces Rongeurs appartiennent 
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bien à une seule et même sous-famille, on peut se demander si des 
formes de transition existent. À cet égard, les taxonomistes ont 
attiré l'attention sur le genre Calomyscus, dont une seule espèce, 
Calomyscus bailwardi Thomas est connue, laquelle se répartit en 
trois sous-espèces, répandues en Perse, Beluchistan, Turkestan, 
Transcaspie. Voici les trois hypothèses qui ont été avancées au sujet 
des affinités de ce genre: 1) Calomyscus serait voisin des genres 
américains Peromyscus et Reithrodontomys, sa distribution géogra- 
phique faisant de lui un trait d’union entre Cricetinae paléarctiques 
et néarctiques. ARGYROPULO (1933) écrit: « Eine hochspezialisierte 
Gattung, bei der einige primitive Züge der Unterfamilie {Cricetinae) 
erhalten sind, allem Anschein nach monotypisch. Die nächsten 
noch lebenden Verwandten in Amerika ». ELLERMAN (1941) partage 
ce point de vue: « Calomyscus. 1s I think very closely alhed to 
Peromyscus, but is more simplified dentally, and has a more robust 
zygoma ». VINOGRADOV et GROMOV (1952), s'appuyant sur la struc- 
ture de la queue et des molaires, placent Calomyscus très près des 
genres américains Peromyscus et Retthrodontomys. WoRoONTZOFF 
(1957, 58,) attire l'attention sur la ressemblance qui existe entre 
Pestomac et l'intestin de Calomyscus et de Rerthrodontomys; il 
montre que, par la morphologie de sa langue, Calomyscus diffère 
beaucoup des autres Hamsters paléarctiques dont 1l s'éloigne encore 
par l’absence d’abajoues, de glandes abdominales et par la présence 
de cinq tubercules à la première molaire. 2) Calomyscus se ratta- 
cherait aux Gerbillinae: « Zur Zeit wird die Gattung Calomyscus 
auf Grund grosser Ahnlichkeit mit den afrikanischen Formen von 
eimigen russischen Autoren zur Unterfamilie Gerbillinae gerechnet… » 
(ARGYROPULO, 1933). 3) Calomyscus serait voisin des Macrotar- 
somys malgaches, ces derniers étant donc à englober dans les Crice- 
tinae. Ceci semble être le point de vue d’'ELLERMAN (1949), partisan 
convaincu du polyphylétisme des VNesomyinae de Madagascar, qui, 
considérant les caractères de la denture, écrit : « It seems to me that 
Macrotarsomys would be best placed, in this key, next to Calo- 
myscus ». Et WoRonTzoFF (1959) attire également l’attention sur 
le fait que Calomyscus et Macrotarsomys possèdent cinq tubercules 
| à la première molaire. 

Il était dès lors intéressant d’étudier la formule chromosomique 
| de Calomyscus et de confronter les résultats de cette analyse avec 
| les hypothèses énoncées ci-dessus. 
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MATÉRIEL ET TECHNIQUE 


Au début de janvier 1960, j'ai reçu du Dr N. WoronNTZzoFF 
(Léningrad), auquel j’exprime ici ma reconnaissance, un Æ de 
Calomyscus baulwardi hotsont Thomas, provenant de Djulfa, loca- 
lité sise à 5 km de la frontière russo-iranienne. Ce sujet a été conservé 
en vie Jusqu'au 15 mars. Sacrifié à cette date, ses testicules et sa rate 
ont servi à la confection de « squashes » préparés selon ma technique 
habituelle: prétraitement à l’eau distillée de petits fragments d’or- 
ganes; fixation à l’acide acétique 50%; écrasement à l’aide d’une 
presse à levier entre une lame albuminée et une lamelle grasse; 
bain d’alcool 70° jusqu’à décollement des lamelles; coloration, après 
hydrolyse par HCI/N pendant 13 minutes à 56°, par la fuchsine 
sulfureuse ou lhémalun acide; montage au baume. Les dessins 
ont été établis à partir de microphotos (négatifs X 600; positifs 
x 1800) agrandies deux fois et ramenées par la reproduction au 
grossissement de 1800. 

D'autre part, J'ai repris l’étude de Peromyscus leucopus Raïi- 
nesque, sur le matériel provenant de deux mâles et que j'avais 
utilisé pour mon travail de 1953. Je disposais encore de « squashes » 
obtenus à partir de Macrotarsomys bastardi M. E. et Grandidier 
dont l'étude fait l’objet d’une publication actuellement sous 
presse. 

Il m’a été encore nécessaire de présenter quelques observations 
supplémentaires sur deux espèces précédemment étudiées, A{locri- 
cetulus curtatus Allen et À. eversmanni Brandt, observations rela- 
tives à l'identification des hétérochromosomes dans les divisions 
diploïdes et à la manière dont on pouvait concevoir les homologies 
chromosomiques interspécifiques. Ces deux points que mes travaux 
antérieurs (1957, 60) avaient laissé en suspens ont pu être éclaireis 
et sont en relation étroite avec le problème principal posé dans 
cette étude. 

Enfin, ayant dans le cours de ces dix dernières années étudié 
les formules chromosomiques de vingt espèces de Gerbillinae, je 
disposais d’un matériel de comparaison important et qui me 
permettait d'aborder la seconde des hypothèses énoncées plus 
haut. 
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Fic. 1-4. 
Calomyscus bailwardi. 
Divisions spermatogoniales. X 1.800. 


LES CHROMOSOMES DE Calomyscus bailwardi hotsoni Th. 


Divisions spermatogoniales (fig. 1-4 et 15-18). — Le 
nombre des chromosomes est égal à 32 et il n’est pas possible, dans 
ces divisions diploïdes, de désigner sûrement les hétérochromosomes ; 
l'identification proposée dans les figures 15 à 18 n'indique qu’une 
probabilité en accord avec les constatations faites à la métaphase I. 
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Le classement des autosomes nous montre cinq paires de méta- 
centriques, les deux dernières à bras subégaux, dont les dimensions 
vont de 10 à 5 u. Il y a ensuite une paire de grands acrocentriques 
(9 u), une paire d’acrocentriques à bras courts très réduits (8 u). 


6 


O1 


Ô 8 


Fic. 5-8. 
Calomyscus bailwardi. 
Métaphases I. X 1.800. 


Les autosomes suivants sont beaucoup plus petits, leur taille allant 
de 3,9 à 1,3 u environ et leur attachement étant terminal ou sub- 
terminal. 

Métaphases I (fig. 5-8 et 19-22). — L'analyse des tétrades 
confirme pleinement le classement ci-dessus. Le complexe’ sexuel 
montre un X dont le bras long, manifestant une légère hétéro- 
chromatie négative, mesure 6 u. L’Y est très petit, punctiforme, 
condensé et lié proximalement à l’X par une brève zone peu colorée 
correspondant vraisemblablement au bras court de ce dermier. 
Aucune indication de chiasma n’est visible. 
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F1c. 9-12. 
Peromyscus leucopus. 
Divisions spermatogoniales. X 1.800. 


COMPARAISON DES FORMULES CHROMOSOMIQUES DE Calomyscus ET 
DE Peromyscus 


Selon MAKiNo (1953) dont la description concorde avec celle de 
Marre (1953), le classement des chromosomes de Peromyscus 
leucopus est le suivant: l’X est en forme de J (donc acrocentrique), 
PY est un court élément. Les 46 autosomes sont acrocentriques, 
à l'exception d’une paire de grands J, d’une paire de J moyens et 
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d’une paire de petits V. Les figures 9-12 et 23-26 confirment et pré- 
cisent cette sériation: les deux grands J (13 u) sont les plus longs 
et les deux J moyens (10 u) occupent la quatrième place du classe- 
ment, alors que les deux petits V (4,5 u) s’intercalent entre la 
quatorzième et la seizième paire. Plusieurs autosomes, bien que 
généralement acrocentriques, montrent un bras court relativement 
développé, ceux de la deuxième et de la cinquième paire, notam- 
ment. 


Fic. 13-14. 
Peromyscus leucopus. 
Métaphases I. X 1.800. 


Les métaphases I (fig. 13-14 et 27-28) confirment ce classement 
et l'identification de l’X et de l’Y, peu certaine dans les divisions 
diploides. 

De ce qui précède, 1l résulte que le N. F. de Peromyscus est égal 
ou supérieur à b4 alors que celui de Calomyscus ne dépasse pas 48. 
Une dérivation robertsonienne semble donc exclue ou, tout au 
moins, ne se présente que sous sa forme la plus générale et la plus 
vague: le nombre de V est le plus grand chez l'espèce ayant le 
moins de chromosomes. 

Les hétérochromosomes sont par contre du même type (X acro- 
centrique et grand, YŸ punctiforme) et ce caractère n’a été rencontré 
jusqu'ici chez aucun Cricetinae paléarctique. Il est difficile d'évaluer 
l'importance qu'il convient de donner à cette constatation: en effet, 
divers types peuvent se rencontrer dans un même genre (WMaicrotus, 
en particulier) et, dans ce cas, 1l n’est pas indicatif d’un hiatus 
taxonomique. Par contre, lorsque, comme chez les Gerbillinae, ou 
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Fic. 15-22. 
Calomyscus bailwardi. 
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Sériation des chromosomes et des bivalents des fig. 1-8. 


les Cricetinae paléarctiques, toutes les espèces étudiées ont le même 
type de complexe sexuel, la rencontre d’une exception unique 
semble assigner à l’espèce qui la présente une position à part. Des 
études ultérieures, englobant un nombre d’espèces plus grand, 
pourraient d’ailleurs, à chaque instant, réviser ce point de vue. 
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Fire. 23-28. 
Peromyscus leucopus. 
Sériation des chromosomes et des bivalents des fig. 9-14. 
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COMPARAISON DE CALOMYSCUS AVEC LES Gerbillinae 


Tous les Gerbillinae ayant fait l’objet d’une analyse cytologique 
soit vingt-sept espèces, ont des chromosomes sexuels presque homo- 
morphes ou, dans deux cas, des chromosomes sexuels multiples. 
Les nombres dar s sont compris entre 30 et 72, les N. F. supé- 


rieurs à 60. Il n’y a donc aucune raison lp DEtRs Calomyscus | | 
à cette sous-famille. | 
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COMPARAISON DE CALOMYSCUS AVEC Macrotarsomys 


Macrotarsomys bastardi (MATTHEY, sous presse) possède 56 chro- 
mosomes et un N. F. voisin de 64. Ses chromosomes sexuels, presque 
isomorphes, sont du même type que ceux des Cricetinae paléareti- 
ques des genres Cricetus, Cricetulus, Allocricetulus, Phodopus et 
Mesocricetus, et s'unissent à la M I par une figure d’aspect chiasma- 
tique. Aucun rapprochement avec Calomyscus ne peut être fondé 
sur des arguments tirés de la Cytologie. 


OBSERVATIONS COMPLÉMENTAIRES 
SUR LA FORMULE CHROMOSOMIQUE DE Allocricetulus eversmanni 
ET Allocricetulus curtatus 


Avant d'aborder la comparaison de Calomyscus avec les Crice- 
tinae paléarctiques, il est nécessaire de présenter quelques observa- 
tions nouvelles sur la formule chromosomique des Allocricetulus. 
Dans un travail récent (1960), j'ai montré que la confrontation des 
constatations de YERGANIAN (1959) et des miennes aboutissait à 
désigner comme sexuelle la quatrième ou la cinquième paire de V 
chez les Cricetinae dont le génome comporte cinq paires de méta- 
centriques suivies de deux couples de grands acrocentriques, ces 
sept paires formant ce que j'ai appelé la « fraction stable » du génome, 
puisqu'elles se retrouvent chez Cricetus cricetus, Cricetulus griseus, 
C. barabensis, C. migratorius, Allocricetulus curtatus, Phodopus son- 
gorus, P. roborovsku. Antérieurement (1957), j'avais donné la for- 
mule correcte de Allocricetulus eversmannti (2N — 26): en compa- 
rant cette dernière avec celle de À. curtatus (2N = 20), il m'avait 
été impossible de montrer comment on pouvait passer de l’une à 
l’autre, ceci en raison de deux lacunes: chez À. eversmanni, je 
n'avais disposé que de rares cinèses diploïdes, insuffisantes pour 
autoriser une sériation certaine; chez À. curtatus, l'analyse des 
métaphases [ n’avait pas été entreprise. J’ai dit plus haut qu’un 
examen nouveau des préparations relatives à ces deux espèces 
m'avait permis de découvrir les stades importants qui m’avaient 
échappé. 

Les figures 29 et 34 montrent que À. eversmanni n’a que trois 
paires de métacentriques, alors qu’il y en a cinq chez À. curtatus. 
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Outre les deux couples de grands acrocentriques communs aux 
deux espèces, À. eversmannti présente huit éléments d’attachement 
apparemment terminal (acrocentriques extrêmes) qui correspondent 
par leurs dimensions à quatre V de À. curtatus. Les homologies sont 
donc évidentes entre les quatorze plus grands chromosomes de 
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Fire. 29-33. 
Allocricetulus eversmanni (fig. 29-32) et À. curtatus (fig. 33). 
Fig. 29: Division spermatogoniale. — Fig. 30 et 31: Métaphases I. 
Fig. 32: Métaphase II. — Fig. 33: Métaphase I. X 1.800. 


A. curtatus et les dix-huit de À. eversmanni, les « fractions stables » 
des deux génomes étant reliées selon la règle de RoBEerTsox. Il est 


possible que les petits chromosomes — six chez À. curtatus, huït 
chez À. eversmanni — obéissent également à un schéma robertso- 


nien, mais la chose demeure douteuse (? de la figure 38), la position 
du centromère étant difficile à discerner en raison de la petitesse 


de ces éléments. Rappelons ici une remarque que j'ai faite en 1954: ! 


si, comme on l’admet généralement, le centromère est intercalaire, 
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le plus petit chromosome que nous puissions supposer sera forcé- 
ment un métacentrique. D'autre part, WuiTE (1957) explique fort 
bien pourquoi le domaine des fusions centriques est restreint aux 
éléments de grande taille: 1l faut, pour qu’un V, produit par fusion 
centrique, puisse persister à travers une série de générations, Jusqu'à 
l'établissement d’une formule homozygote V/V qu’un chiasma au 
moins se forme dans chacun des bras de ce V, condition qui seule 
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Fic. 34-37. 
Allocricetulus eversmanni. 
Sériation des chromosomes, bivalents et dyades des fig. 29-32, 


peut assurer la production de gamètes équilibrés V et I, LE Or, dans 
de petits éléments, il est concevable qu’un seul chiasma, intéressant 
un seul bras, soit la réalisation la plus fréquente, d’où, chez l’hétéro- 
zygote, une majorité de gamètes déséquilibrés, V, Let E. 
Examinons maintenant la métaphase I dans les deux espèces: 
le complexe sexuel est identique et formé de deux métacentriques 
unis au niveau d’une zone d’aspect chiasmatique (fig. 7 à 9 du 
travail de 1957; fig. 30, 31, 33, 35, 36 du présent travail). Il s’agit 
de la jonction de deux bras, l’un appartenant à l’X, l’autre à l’Y. 
ces deux bras étant en tous points identiques. Par contre, les bras 
«libres» (fig. 31 et 36) dont les extrémités tendent parfois à se 
rejoindre (fig. 33) ou se rejoignent (fig. 30 et 35) sont fort différents: 
celui de l’X est mince, déspiralisé, souvent négativement hétéro- 
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chromatique; celui de l'Y est court, parfois épaissi et d’aspect 
rigide. D’autre part, il est aisé de repérer, chez À. eversmanni, 
deux grandes tétrades autosomiques formées de métacentriques, 
alors qu'il y en a quatre chez À. curtatus. Enfin, les métaphases IT 
de À. eversmanni montrent trois dyades métacentriques, l’hétéro- 
chromosome n'étant plus reconnaissable avec certitude (fig. 32). 


Allocricetulus curtatus 


JXEA INA f-20s 


\ 1 
Allocricetulus eversmanni ! 
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Fic. 38. 
Les homologies des génomes de À. curtatus et À. eversmanni. 
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Il est donc hors de doute que, chez cette dernière espèce, les 
hétérochromosomes sont représentés dans les divisions diploides 
par les deux V les plus petits, presque homomorphes à ce stade, 
l’hétéromorphie des bras non engagés dans l’union méiotique 
n’apparaissant qu’à la métaphase I. D’après les dimensions de ces 
deux chromosomes métacentriques, comparées avec celles des 
huit chromosomes acrocentriques homologues des quatre V formant 
les paires 3 et 4 de À. curtatus, il est probable que les chromosomes 
sexuels appartiennent à la cinquième paire de cette dernière espèce, 
paire qui est done homologue à la septième de À. eversmanni. 

Remarquons cependant que, lorsqu'il y a cinq paires de V, les 
dimensions de la quatrième et de la cinquième sont très voisines 
et qu'il est donc possible d’hésiter entre les deux. Mais 1l n’y a pas 
d’autres éléments du génome qui puissent entrer en considération, 
constatation qui renforce les conclusions de YERGANIAN (1959) et 
de MarrHEY (1959, 1960). IT était très important, avant d'aborder 
le problème de la situation de Calomyscus par rapport aux Cricetinae 
paléarctiques, que ce point fût établi: les hétérochromosomes des 
Hamsters paléarctiques étudiés jusqu'ici appartiennent à la caté- 
gorie des grands éléments, soit à la « fraction stable » du génome. 
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COMPARAISON DE Calomyscus AVEG LES Cricetinae PALÉARCTIQUES 


Revenons aux figures 15 à 22 qui donnent la sériation des 
chromosomes et des bivalents chez Calomyscus. Nous constatons 
immédiatement que les quatorze autosomes les plus grands corres- 
pondent morphologiquement à la «fraction stable» du génome. 
telle que nous l’avons définie chez Cricetus, Cricetulus, Allocrice- 
tulus, Phodopus, soit cinq paires de métacentriques et deux paires 
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Schéma illustrant l’hypothèse permettant de passer du type classique très 

hétéromorphe (type Peromyscus) au type subhomomorphe des Cricetinae palé- 

arctiques (type Calomyscus). Les fragments centriques et acentriques ne sont 
pas représentés. 
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de grands acrocentriques. De ce point de vue, Calomyscus se rat- 
tache étroitement aux Hamsters eurasiens. Les autosomes les plus 
petits, au nombre de seize, semblent généralement acrocentriques 
mais il serait imprudent, pour les raisons mentionnées plus haut, 
de les homologuer aux huit petits éléments des espèces à vingt-deux 
chromosomes, en recourant à un mécanisme robertsonien. Mieux 
vaut les considérer comme représentant la « fraction instable », qui 
varie d’un Cricetinae à un autre. 

Chose fort curieuse, les chromosomes sexuels ne se placent pas 
dans la « fraction stable », c’est-à-dire que les 2 V de la cinquième 
pare sont autosomiques et que les hétérochromosomes sont repré- 
sentés par un X grand (6 x) et acrocentrique, et par un YŸ puncti- 
forme mesurant moins de 2 u. Par ce caractère, Calomyscus res- 
semble étroitement à Peromyscus, d'une manière générale aux 
Cricetinae américains et prend done une place à part dans la systé- 
matique de la sous-famille, conformément aux soupçons des taxo- 
nomistes. 
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Je suis tenté, pour expliquer la coexistence dans un groupe 
systématique restreint de deux types de complexes sexuels aussi 
tranchés, de reprendre l'hypothèse que J'ai avancée (1957, 58) à 
propos de Mus et de Leggada, les espèces du premier genre ayant 
des hétérochromosomes comparables à ceux des Peromyscus alors 
que Leggada minutoides possède un X-Y du type Cricetus: cette 
hypothèse consiste à supposer que le type homomorphe ou sub- 
homomorphe n’est nullement primitif — on pourrait l’admettre 
puisque, chez les Reptiles, les chromosomes sexuels ne peuvent 
être reconnus à l'échelle d'observation microscopique et ne diffèrent 
donc que génétiquement — mais procède d’une translocation d’une 
paire hétéromorphe X-Y sur un couple d’autosomes (fig. 39). 
Cette conception permet, d’une part, de relier le type Peromyscus- 
Calomyscus à celui des Cricetinae paléarctiques, d’autre part, de 
comprendre pourquoi, lorsqu'il y a subhomomorphie de l’X et de 
P'Y, l’association méiotique semble se faire par un chiasma, con- 
trairement au cas général où l’association des hétérochromosomes 
n’est jamais de type chiasmatique. Bien entendu, 1l est exclu de 
préciser si la translocation est réciproque et, si tel n’est pas le cas, 
quel est le sort des fragments centriques de l’X et de l’Y anciens. 


RÉSUMÉ ET CONCLUSIONS 


1) Des observations complémentaires sur Allocricetulus eversmanni 
et À. curtatus permettent de relier les génomes de ces deux espèces 
par l’application de la règle de Robertson. 


2) Cette comparaison confirme d’une manière définitive que les 
chromosomes sexuels de Cricetus cricetus, Cricetulus griseus, 
C. barabensis, Allocricetulus curtatus, Phodopus songorus, P. robo- 
rovskii sont représentés par la cinquième paire de V, la quatrième 
n'étant pas absolument exclue. Lorsque le nombre de ces grands 
V est inférieur à dix, cette variation est encore de nature 
robertsonienne et n’affecte pas la position des hétérochromo- 
somes, le nombre d’éléments qui les précèdent étant évalué 
en « bras ». 


Calomyscus bailwardi hotsoni possède 32 chromosomes, soit 
> paires de V, 2 paires de grands acrocentriques, 8 paires de 
petits éléments probablement des acrocentriques extrêmes; 
l’X est grand et acrocentrique, l’Y petit et punctiforme. 


Rs 
22 
7" 


2 


| 
] 
l 


| 
| 
| 


| 


[De] 


CRICETINAE PALÉARCTIQUES ET AMÉRICAINS 29 


Du point de vue de la Cytologie comparée, 1l n’y a pas de raison 
pour rapprocher Calomyscus des Gerbillinae, pas plus que du 
genre malgache Macrotarsomys. 


La sériation des autosomes de Calomyscus montre une « fraction 
stable» semblable à celle qui se présente chez les Cricetinae palé- 
arctiques mentionnés plus haut (5 paires de V et 2 paires de J). 
Par contre, les hétérochromosomes de Calomyscus sont très 
différents de ceux des Cricetinae paléarctiques étudiés jusqu’à ce 
jour et semblables à ceux des Peromyscus américains. 
L'hypothèse d’une translocation des hétérochromosomes sur une 
paire d’autosomes permet de relier les deux types. 

Comme l’ont affirmé les taxonomistes, le genre Calomyscus occupe 
une position spéciale parmi les Cricetinae. Au point de vue cytolo- 


gique, ce genre est eurasien par ses autosomes, américain par ses 


chromosomes sexuels. 


SUMMARY 


Further observations on Allocricetulus eversmanni and À. curtatus 
show that both species are related according to Robertson’s rule. 


Itis now definitively established that the sex-chromosomes of Cricetus, 
Cricetulus, Allocricetulus and Phodopus are represented by the fifth 
pair of V, even though the fourth pair cannot be quite excluded. 
When there are less than ten large V-chromosomes, such variation 
is still of the Robertsonian type and does not affect the position of 
the sex-chromosomes when the number of elements is estimated 
in chromosome-arms. 


Calomyscus bailwardi hotsont has 32 chromosomes; five pairs of V, 
two pars of large acrocentrics, eight of smaller elements. X 1s 
large and acrocentric, Y, small and dot-like. 


From the standpoint of comparative cytology, there appears to be 
no reason for placing Calomyscus close to the Gerbillinae or to the 
malgasy genus Macrotarsomys. 


Seriation of the chromosomes of Calomyscus, shows a «stable frac- 
tion» similar to that occurring in the Palearctic Cricetinae men- 
tioned above (5 pairs of V and 2 pairs of J). 

On the other hand, the sex-chromosomes of Calomyscus differ greatly 


from those of the Palearctic Cricetinae; they are, however, similar 
to those of the American species of Peromyscus. 


The author suggests the hypothesis of a translocation of the sex- 
chromosomes onto a pair of autosomes in order to explain a possible 
passage from one type to another. | 
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Taxonomists have affirmed that the genus Calomyscus stands apart 
among the Cricetinae. From a cytological standpoint, this genus 
is found to have autosomes of the Eurasian type and sex-chromosomes 
of the American type. 


ZUSAMMENFASSUNG 


Neue Beobachtungen über Allocricetulus eversmanni und À. curtatus 
zeigen, dass der Unterschied in der Anzahl der Chromosomen auf 
zwei zentrischen Fusionen beruht. 


Es ist ausser Zweifel, dass die Geschlechts-Chromosomen dem 
fünften, eventuell dem vierten Paar gehôren. Für die Arten bei 
denen die Anzahl der V-fürmigen Chromosomen kleiner ist als 10, 
bleibt die Lage der Geschlechts-Chromosomen dieselbe, wenn man 
die Rechnung der Elemente nicht in Chromosomen, sondern in 
Chromosomen-Armen durchführt. 


Calomyscus bailwardi hotsonr hat 32 Chromosomen, fünf Paare von 
V-fôrmigen, zwei Paare von grossen akrocentrischen Elementen und 
acht Paare von kleinen Chromosomen. Das X-Chromosom ist 
gross und akrozentrisch, das Y winzig klein. 


Es gibt keinen zytologischen Grund dafür, eine Verwandtschaît 
zWischen Calomyscus und den Gerbillinae oder Calomyscus und 
Macrotarsomys anzunehmen. 


Die zehn grüssten Chromosomen von Calomyscus (sogen. «stabile 
Fraktion ») sind morphologisch den grüssten Elementen der oben- 
genannten paläarktischen Cricetinae homolog (10 V und 4 J). 


Dagegen sind die Geschlechts-Chromosomen nicht vom paläarktischen 
Typ, sondern jenen des amerikanischen Peromyscus sehr ähnlich. 


Dieser Unterschied ist durch die Hypothese einer Translokation der 
ursprünglichen Geschlechts-Chromosomen auf ein Autosomenpaar 
zu erklären. 

Den Ansichten von vielen Taxonomen gemäss, steht das Genus! 
Calomyscus ziemlich isoliert in der Systematik der Cricetinae. Es: 
zeigt eine Neigung zu den eurasiatischen Arten (Autosomen), aber! 
auch zu den amerikanischen Hamstern (Geschlechts-Chromosomen).! 
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1. EINFÜHRUNG 


Die holarktische Gattung WMicrotus umfasst nach den letzten 
Gesamt-Darstellung (ELLERMAN, 1941) 67 Arten. Für eine Gliede- 
rung in Unterarten und für eine Klärung der engeren Verwandt- 
schaft zwischen palaearktischen und nearktischen Arten liegen 
bisher nur Teilergebnisse vor. Eine gute Zusammenfassung hier- 
über gibt S. AnpErson (1959). Bei der relativ grossen morpholo- 
gischen Einfôrmigkeit aller Microtus-Arten hat sich bisher kein 
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Einzel-Merkmal für eine Kennzeichnung von phylogenetisch ein- 
heitlichen Gruppen als brauchbar erwiesen, eine Überbewertung von 
Unterschieden und Gleichheïiten im Molaren-Muster hat sogar in 
manchen Fällen, wie bei M. middendorffi Poliakov, zu falscher 
Gruppierung geführt, was hier gezeigt werden soll. Auch bei 
Berücksichtigung aller dem Systematiker zugänglichen Merkmale 
wie Schädel-Form, Molaren-Muster, relative Schwanzlänge, Vor- 
handensein und Lage der Seitendrüsen ist es zu falscher Beurteilung 
verwandtschaftlhicher Beziechungen gekommen: der palaearktische 
M. agrestis und der nearktische M. pennsylvanicus wurden auf 
Grund weitgehender morphologicher Übereinstimmung solange als 
artgleich angesehen, bis zytologische Untersuchung gezeigt hat, 
dass unterschiedliche Entwicklung der Chromosomen zu artlicher 
Differenzierung geführt hat (MaTrHey, 1952). 

Nicht nur in diesem Falle hat sich die Auswertung zytogene- 
tischer Befunde als wertvoll für taxonomische Fragestellungen 
erwiesen, grade für die Gattung WMicrotus verspricht die weitere 
Zusammenarbeit zwischen Taxonomie und vergleichender Zyto- 
genetik die Môüglichkeit einer Aufteilung in natürliche Unter- 
gattungen. Bisher sind die Chromosomen-Formeln von 20 Wicrotus- 
Arten (ohne Pitymys) bekannt. Diese kleine gemeinsame Studie 
soll ein weiterer Schritt in Richtung auf das erwähnte Ziel sein. 
Für die Zusendung eines Zuchtstammes M. middendorffi danken 
wir Herrn Prof. Dr. S. S. Schwarz, Swerlowsk, und für die leihweise 
Überlassung von Bälgen und Schädeln von M. abbreviatus 
Herrn Dr. S. B. Benson, Berkeley, California. 


2. BEZIEHUNGEN ZU ANDEREN ARTEN DER GATTUNG ÂMicrotus 


Die von S. J. OGxEv (1950) gegebene Kennzeichnung: ,,midden- 
dorffi ist eine ziemlich grosse Wühlmaus, die der Gruppe M. arvalis | 
(PALLAS) nahesteht” hatte zur Vermutung Anlass gegeben, es 
kôünnte sich ebenso wie bei der grossen Feldmaus der Orkney-Insels, 
M. a. orcadensis (MirLais) um eine nôrdhich vom Hauptareal 
isoherte, rehiktäre arvalis-Unterart handeln (ZIMMERMANN, 1959). 
Da sich middendorfii in der Färbung kaum von arvalis unterscheiïdet, | 
wirken die lebenden middendorfii auf den ersten Blick arvals- 
ähnlicher als die grossen braunen Feldmäuse der Orkney-Inseln 
(Abb. 1). Aber bei Begegnungen zwischen middendorffi und arvalis\ 


| 
l 
| 
| 
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zeigten sich beide Partner sexuell vollkommen uninteressiert, aus- 
serdem ergaben sich bei näherer Betrachtung auch äussere Unter- 
schiede: der deutlich zweifarbige Schwanz von middendorffi ist 
extrem kurz, das Haarkleid ist dichter, die Haare sind seidiger und 
länger. So beträgt bei dem grüsseren M. a. orcadensis im Winter- 
haar dis Länge der Deckhaare auf dem Rücken etwa 13 mm, bei 


ABB. 1. 


Microtus middendorfji. 
Erwachsenes Männchen im Sommerhaar. 


middendorffi etwa 16 mm. Bedeutender ist ein weiterer Unterschied : 
auch alte arvalis-S£ haben keine Seitendrüsen, geschlechtsreife 
middendorffii-S£ dagegen haben ausgeprägte Seitendrüsen-Felder, 
und zwar markieren sich auf den Hüften, beiderseits nahe der 
 Schwanzwurzel, haarlose Areale. Auf Abbildung 1 erscheint die 
Umgebung des rechten Hüftdrüsen-Feldes als schwarzer Fleck, 
 weil in Seitenansicht das dunkle Unterhaar am Rande des nackten 
Areales freiliegt. 

Auf das Vorhandensein und auf die Lage von Seitendrüsen- 
Feldern — auf den Flanken oder auf den Hüften — ist von euro- 
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päschen Autoren zu wenig geachtet worden, zum Beispiel haben 
wir erst durch S. ANDERSON, Kansas, (1959) gelernt, dass auch 
M. oeconomus (PaArLAs) deutliche Hüftdrüsen hat. In Amerika 
dagegen ist das Merkmal Seitendrüsen seit langer Zeit als wert- 
volles Hilfmittel zur Kennzeichnung von Untergruppen der 
Gattung Microtus erkannt und benutzt worden (V. BAILEY, 
1900). 

Mit keiner palaearktischen Microtus-Art scheint middendorffi 
näher verwandt zu sein. M. hyperboreus ist zwar wie middendorffi 
in semer Verbreitung auf Nordsibirien beschränkt, unterscheidet 
sich aber erheblich in Schädel-Merkmalen wie fehlende Cristen- 
bildung und grosse Bullae osseae. Aber von den nearktischen Arten 
ist A]. abbreviatus Mizcer von den St. Matthäus- und Hall-Inseln 
in der Beringsee durch die gleiche Merkmals-Kombination wie 
middendorfi gekennzeichnet: Hüftdrüsen, extrem kurzer zwei- 
färbiger Schwanz und Molaren-Muster vom arvalis-Typ. Eine 
abbreviatus-ähnliche Microtus-Art ist für Nord Amerika nicht 
bekannt. Hazz und KErson (1959) stellen abbreviatus auf die 
Autorität von NELzson (1931) hin in die Untergattung Steno- 
cranius, aber das typische Stenocranius-Merkmal, die extrem 
schmale und gestreckte Schädelform, ist bei abbreviatus nicht vor- 
handen ! Dagegen stimmen abbreviatus und middendorffi in Kôürper- 
Massen, Färbung, Haar-Struktur und Haar-Länge ebenso weitge- 
hend überein wie in Schädelform und im Molaren-Muster. Soweit 
das gerimge zur Verfügung stehende abbreviatus-Material einen Ver- 
gleich ermôüglicht, bestehen am Schädel folgende Unterschiede: 
der Schädel von middendorfji ist weniger gewülbt, die hintere Kante 
des Interparietale verläuft bei middendorffi gradhinig, bei abbreviatus 
bildet sie einen nach hinten vorspringenden stumpfen Winkel. 
Der obere M* hat bei middendorffi 3 bis 4 geschlossene Schlingen, bei 
abbreviatus nur 2 bis 3. Keinem dieser Merkmale muss eine spectes- 
trennende Bedeutung beigemessen werden, zum Beispiel sind 
innerhalb der Art M. arvalis sowohl der abbreviatus- wie der mid- 
dendorffi-Typ von M® vertreten. Die Form der Foramina incisiva 
und mandibulares ist bei abbreviatus und middendorffi gleich. 

Diese Befunde legen es nahe, abbreviatus als subspecies von mid- 
dendorffi anzusehen, obwohl beider Areale weit auseinander hegen; 
middendorffi lebt in der nordsibirischen Tundra vom Ural bis zur 
Lena, abbreviatus nur auf 2 Inseln in der Bering-See. Nichts spricht 
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sesgen die Vermutung, dass der Kälte-angepasste middendorffi 1m 
Pleistozän eine grüssere Verbreitung hatte, und dass es sich bei 
dem rezenten Vorkommen auf den St. Matthäus und Hall [Inseln 
um Relikt-Posten handelt !. Aber seit in der Microtinen-Systematik 
sich genetische Methoden als wichtige Hilfe erwiesen haben, er- 
scheinen Umbewertungen auf der Species- und Subspecies-Ebene 
allein auf Grund morphologischer Merkmale nicht mehr ange- 
bracht. Es wird deshalb nur vorgeschlagen, Microtus abbreviatus 
in eine ,,»1ddendorfji-Gruppe* zu stellen, und die Hoffnung aus- 
gesprochen, dass bald lebende abbreviatus zu zytogenetischen und 
zu Kreuzungsversuchen zur Verfügung stehen. 


3. LES CHROMOSOMES DE Microtus middendorffi 


Le nombre diploïde est égal à 50, les prométaphases (fig. 2) où 
les chromosomes sont largement dispersés permettant d'établir ce 
_ compte avec une certitude totale. La même figure 2 fait reconnaitre 
immédiatement un couple de grands éléments (a) dont le bras 
court est encore suffisamment développé (rapport des bras 1/6) 
| pour qu’on puisse les qualifier de submétacentriques. A ce stade, 
| ce sont les chromosomes les plus caractéristiques du lot. 

A la métaphase (fig. 3-5), on repère, outre les deux chromo- 
| somes a, 46 autosomes de taille assez régulièrement décroissante, 
| tous acrocentriques à bras courts très peu développés. Un classe- 
ment par paire d'éléments aussi homogènes ne pourrait être qu’arbi- 
. traire. Les chromosomes de la paire a mesurent alors 8 u, les plus 
\ petits { u environ. 
| L'identification des hétérochromosomes est relativement aisée, 
| étant donné le caractère métacentrique (X) ou submétacentrique 
(À) qu'ils sont seuls à présenter, abstraction faite des éléments de 
la paire a, immédiatement reconnaissables à leur taille. L’X 
\a des bras égaux (fig. 4 et 5) ou légèrement inégaux (fig. 3); l’Y, 
| nettement plus petit que l’X, est franchement asymétrique (rapport 
| des bras: 2/5 à 3/8). La longueur totale de l’X est d’environ 4 u, 
| celle de l'Y 2,7 y. 


1 Über die Verbreitung von middendorffi im Pleistozän ist leider nichts 
\bekannt. Die Systematik der pleistozänen Microtus-Arten ist ganz auf Merk- 
male des Molaren-Musters aufgebaut, und danach kann middendorfi kaum von 
arvalis unterschieden werden. | 
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Fic. 2-5. 
Divisions diploïides. Fig. 2: Prométaphase spermatogoniale. 
Fig. 3-5: Métaphases spermatogoniales. X 1.800. 


Métaphases I (fig. 6-8) — vingt-cinq bivalents sont présents: 
d’entre les autotérades, il est aisé de reconnaître celle qui provient s 
de l’appariement des chromosomes a. Le complexe sexuel a la 
forme générale d’un X et, à première vue, semble être formé de 
deux V identiques. Cependant, les figures les plus claires révèlent 
que la zone d’union ne correspond pas à l’angle formé par les deux 
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branches obliques du Z mais qu’elle se place plus bas. Dans la 
figure 7, le bras court de l’Y est bien net alors qu’il est contracté 
dans les figures 6 et 8, contrairement au bras de l’X avec lequel il 
s’unit et qui apparaît étiré, ce chromosome perdant ainsi le carac- 
tère symétrique qu'il avait dans les divisions diploïdes. Les ana- 
phases I démontrent que le complexe sexuel se divise préréduction- 
nellement. 
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Métaphases I. Fig. 6-7: Métaphases I montrant 25 bivalents, dont le complexe 
sexuel, X-Y, et la tétrade formée par les grands autosomes a. — Fig. 8: l’'X-Y 
au début de l’anaphase I. X 1.800. 


4. DISCUSSION ET CONCLUSIONS 


De quelle aide ces observations cytologiques sont-elles, s’il s’agit 

de préciser la position taxonomique de M. middendorffi ? 
| J’ai montré (1957) que tous les genres de WMicrotinae considérés 
comme primitifs par les systématiciens (Clethrionomys, Phena- 
 comys, Dolomys) étaient caractérisés par un nombre diploïde égal 
| à 56 et par un N. F. (nombre fondamental) compris entre 56 et 58. 
Ceci implique un équipement chromosomique constitué presque 
uniquement d'éléments acrocentriques. Chez les Ondatra, 2N est 
égal à 54 (N. F. — 56), les mêmes valeurs se rencontrant chez les 
| Pedomys qui peuvent être placés à la base de la dichotomie condui- 
Sant soit aux Pitymys, soit aux Microtus. Chez ces derniers, ces 
formules primitives se rencontrent encore { M. californicus, irani, 
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guenthert, nivalis, richardsont), M. longicaudus représentant un cas 
tout à fait particulier puisqu'il joint à un nombre diploïde de 56, 
la métacentrie d’une vingtaine d’éléments au moins, ce qui doit être 
attribué à des inversions péricentriques. Le mécanisme général des 
fusions centriques apparaît alors avec la réduction du nombre 
diploïde concomitante à la présence de grands V, ce qui assure la 
constance approximative du N.F., chez M. arvalis, incertus, orca- 
densis (2N — 46), mexicanus (2N = 44), montebelli (2N — 31 ou 32, 
Ocuma, 1937), œconomus, kikuchit (MAKiINo, 1950). L’occurrence 
de processus autres que la fusion centrique, le plus général de tous, 
ressort, non seulement du cas de M. longicaudus évoqué plus haut, 
mais encore de celui de M. montanus (2N — 24) où le N. F., très 
inférieur à la norme, est de 46 environ, et de M. socialis où le 
N. F. atteint 62. 

Avec ses 50 chromosomes et son N. F. que l’on peut estimer à 54 
(en faisant entrer dans le compte le bras court des autosomes a), 
M. middendorffi présente donc une formule de type encore 
primitif. 

M. agrestis possède également 50 chromosomes, mais se sépare 
cytologiquement de tous les autres Microtus examinés jusqu'ici 
par le gigantisme de ses hétérochromosomes. Une espèce améri- 
caine, M. townsendi, aurait, selon Cross (1931), également 50 chro- 
mosomes; mais les observations de cet auteur sont trop sommaires 
pour autoriser une comparaison. 

De M. arvalis (2N — 46), M. middendorffi diffère, non seulement 
par le nombre diploïde, mais encore par le type du complexe sexuel, 
PY étant très petit, presque punctiforme, chez les Campagnols 
du groupe arvalis. Par contre, la morphologie de ses hétérochromo- 
somes fait ressembler middendorffi à M. œconomus, M. nivalis, 
également aux Arvicola. | 

En somme, les conclusions du cytologiste rejoignent dans une 
large mesure celles du taxonomiste: M. middendorffi a une formule 
suffisamment originale pour qu'il ne soit pas possible de le rattacher 
étroitement à l’une ou l’autre des dix-neuf espèces du genre dont la 
constitution chromosomique est connue. Du point de vue cyto- 
logique, cette formule est peu évoluée et caractérisée par un nombreb 
élevé d’acrocentriques, le N. F. n’étant que peu supérieur au nombre 
diploïde, en raison de l’absence de V autres que les M 

| 
| 
| 


somes,. 
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RÉSUMÉ ET ZUSAMMENFASSUNG 


La morphologie de Microtus middendorffi a été étudiée par ZIMMER- 
MANN, la formule chromosomique par MarTrTHEYy. Les deux analyses 
conduisent à des conclusions semblables. MW. middendorffi ne présente 
aucun signe de parenté avec les espèces paléarctiques mais semble très 
voisin de M. abbreviatus Miller qui habite des îles de la Mer de Bering. 
Il est même admissible de considérer M. abbrevratus comme une sous- 
espèce de M. middendorfii. 

Zytologisch betrachtet hat W. middendorffi 50 Chromosomen; ein 
Paar von grossen Autosomen ist J-fürmig, die andere akrozentrisch. 
Die Geschlechts-Chromosomen sind fast homomorph und metazentrisch. 
Diese Merkmal-Kombination ist bei keiner der 19 Arten von Wüh]- 
mäusen, deren Chromosomen beschrieben worden sind, bekannt. 


SUMMARY 


Microtus middendorffi, a vole from the W. Siberian tundra, has no 
affinities with the «arvalis-group », as has been suggested by Russian 
authors because of resemblances in the molar pattern. Striking mor- 
phological similarities between M. middendorfii and M. abbreviatus from 
islands in the Bering Sea, suggest a close relationship, but the authors 
are of the opinion that in Wicrotus taxonomy no changes should be made 
without cytogenetical evidence for all forms involved. 

From the standpoint of comparative cytology, M. middendorffi has 
50 chromosomes; one pair of large autosomes is J-shaped and the other 
acrocentric. The sex-chromosomes, almost homomorphous, are V- 
shaped. Such a combination of characters is unknown among the 


19 species of Microtus of which the chromosomes have been described. 
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ÉINLEITUNG 


Die Unterfamilie der Potamogalinae (HEim DE BaLsac et BouR- 
LIÈRE 1955) umfasst zur Zeit drei Genera mit je einer Art: Potamo- 
gale velox, Micropotamogale lamottei und Mesopotamogale ruwenzorir. 
Die Potamogalinae sind nur auf dem afrikanischen Kontinent hei- 
misch und sind eine Unterfamilie der Tenrecidae. Die Otterspitzmaus 
(P. velox) wurde 1860 von Du CHarzzu beschrieben, Wicropotamo- 
gale lamottei wurde erst im Jahre 1951 bei den Nimba-Bergen in 
Guinea entdeckt und von Hem DE BazsAc 1954 beschrieben. Meso- 
potamogale ruwenzorit, beschrieben unter dem Namen Potamogale 
ruwenzoru von DE WiTrE und FRECcHKOP (1955), wurde 1953 auf der 
Westflanke des Ruwenzori gefunden. Bis 1960 waren von dieser 
Gattung und Art nur vier Exemplare bekannt, drei vom Ruwenzori 
und ein Exemplar von Ilambula. Unsere Nachforschungen im Kivu- 
 gebiet haben gezeigt, dass das Verbreitungsgebiet dieser Art viel 
grôsser ist als bisher angenommen. Wir konnten acht Bälge sicher- 
stellen und haben über deren Fundorte bereits an anderer Stelle 
 berichtet (Ram 1960). Seit dieser Publikation erhielten wir fünf 
 weitere Exemplare, darunter ein lebendes Tier am 12. Juli 1960. 
Dies ist das erste lebend gefangene Exemplar dieser Art und unsere 
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Beobachtungen beziehen sich auf dieses Tier. Ein Vergleich in 
biologischer Hinsicht mit den Vertretern der übrigen zwei Gat- 
tungen drängte sich auf, doch zeigte es sich, dass auch von diesen 
noch sehr wenige Angaben vorliegen. 


VERBREITUNG 


Micropotamogale lamotter wurde bis jetzt nur am Fusse der 
Nimba-Berge (Gegend von Ziéla) und beim Dorf Sérédou nord- 
westlich von diesen Bergen gefunden. Es ist aber durchaus môglich, 
dass diese Art auch an der westlichen Elfenbeinküste existiert. Das 
grüsste Verbreitungsgebiet der drei Gattungen hat Potamogale. Es 
umfasst den ganzen Kongo-Urwaldblock im weiteren Sinne, d.h. 
das Gebiet vom Crossriver in Nigeria his nach Angola und dem 
zentralafrikanischen Grabenbruch. Im Katanga folgt Potamogale 
den Galeriewäldern bis in die Savanne. Das bis heute bekannte 
Areal von Mesopotamogale umschliesst emen Grossteil westlich des 
zentralafrikanischen Grabens (Eduard- und Kivusee), doch ist 
dieses noch nicht genauer umgrenzt. Abb. 1 gibt einen summarischen 
Überblick über die Verbreitung der drei genannten Gattungen. 
Das kleine Areal der Micropotamogale ist deutlich vom Wohngebiet 
der übrigen getrennt. Potamogale und Mesopotamogale hingegen 
bewohnen zum Teil denselben Lebensraum. Es entzieht sich aber 
noch unserer Kenntnis, ob diese beiden Arten in der Tat auch in 
ein und demselben Fluss oder Bach zusammenleben. 

Morphologie : Seit unserer Publikaticn (Ram 1960) erhielten 
wir aus dem Bezirk Shabunda (Kivu) vier weitere Exemplare 
(Masse in mm). 


Fundort Datum Kôrper | Schw. | Fuss 
pres | | 
Nr. L 10409 | Kisanga | 15. 6.60 | Fell — | 180 150 — 
Nr. L 10410 23.6. 60 | total© 138 — 26 
Nr. L 10411 4 8. 7.60 De © 137 138 27 
Nr. L 10431 e 25.10.60 eg 147 140 29 
| s 


Nach den bis jetzt gewonnenen Massen an adulten Tieren 
beträgt die durchschnittliche Kôrperlänge 188 mm, die Schwanz- 
länge 135 mm, Die Morphologie wurde bereits von anderen Autoren 
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dargestellt und wir müchten nur einige noch unbekannte anato- 
mische Angaben festhalten. 

Der einfach gebaute, ovale Magen misst 20 mm/15 mm. Der 
Dünndarm ist kurz nach seinem Austritt aus dem Magen auf einer 
Länge von etwa 25 mm etwas erweitert und ist ca 630 mm lang. 


POTAMOGALE 


MICROPOTAMOGALE 


: MESOPOTAMOGALE 


20 ———- —— ——-  — ——— — - 20 


AFRIQUE 


a 
| Km. o 500 1.008 


| ABB, 1. 
| 
Der Enddarm misst 50 mm. Die Länge des Dünn- und Enddarmes 
 zusammen entspricht viermal der Kôrperlänge des Tieres. Die 
| Spitzovale Milz misst 37 mm/12 mm und die bohnenfürmige Niere 
12 mm/16 mm. Die verästelte Pankreas ist 42 mm lang und die 
Leber misst 37 mm/29 mm. 

| Biotop: Die Vegetation am Westhang des Ruwenzori, wo Meso- 
| potamogale gefangen wurde, besteht aus sekundärer Savanne mit 


Elefantengras (Pennisetum), mit einzelnen Bäumen wie Erythrina 
und Spathodea, sowie aus Restbeständen von Wald und Galerie- 


Geographische Verbreitung der drei Potamogalinae — Gattungen in Afrika. 
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wäldern. Die Gegend von Ilambula wird als Savanne mit Erythri- 
nenbäumen charakterisiert. Ein weiterer Fundort liegt an der 
Grenze zwischen dem aequatorialen Urwald und dem Bergwald 
(DE WiTTEe et FrREcHKOP 1955; Misonxe 1959). Unser Fangort 
oberhalb Tshibati bei Lwiro befindet sich im eigentlichen Berg- 
wald, allerdings sekundärer Natur mit Pennisetum und Gebüschen. 
Ein weiterer unserer Fundorte liegt in einem Galerie-Bergwald 
inmitten eines grossen Bambusbestandes. Alle die bis jetzt genann- 
ten Fundorte sind über 1000 Meter über Meer und der Vegetations- 
typ ist mehr oder weniger derselbe. Hingegen befinden sich zwei 
weitere unserer Fundstellen im eigentlichen Regenwaldgebiet 
(800 bis 900 m ü. M.) und beweisen, dass die Mesopotamogale nicht 
auf die Bergketten des zentralafrikanischen Grabens beschränkt 
ist. Sowohl unsere als auch die ersten vier Exemplare wurden alle 
in Bächen oder Flüsschen gefangen. Die Wassertemperatur des 
Flüsschens Lwiro oberhalb Tshibati in 2200 m Hôühe betrug im 
Juni 12° C, diejenige des Fusses Luhoho im Regenwald in 980 m 
schwankte im Juli/August zwischen 19° und 21° C. Über das Ter- 
ritorium in der freien Wildbahn wissen wir noch wenig, doch 
kônnen an Hand der Gefangenschaftsbeobachtungen gewisse 
Schlüsse gezogen werden. 


FANGMETHODE 


Sowohl die Exemplare vom Ruwenzori, als auch sämtliche 
unsrigen wurden in Fischreusen gefangen, die von den Eingeborenen 
hergesteilt worden waren. MazLBRANT und MacLaATcHy erwähnen 
ebenfalls für die Potamogale, dass sie von den Eingeborenen 1 
Fischreusen und Fischnetzen gefangen werde. Diese Fischreusen, 
die unter Wasser installiert werden, haben den Nachteil, dass die 
Tiere darin ertrinken. Dies war auch bei den drei von uns selbst 
gefangenen Tieren der Fall, so dass wir daraufhin die Form der 
Reuse und deren Plazierung im Wasser änderten. Unser Fischreusen- 
modell is£ so hergestellt, dass ein Drittel der Reuse aus dem Wasser 
herausragt. Angelockt durch die sich in der Reuse befindlichen Beute- 
tere (Krabben oder Fische), dringt das Tier unter Wasser in diese! 
ein und kann sich darauf in denjenigen Teil der Reuse flüchten, derk 
sich ausserhalb des Wassers befindet und der zudem noch mit Heu 
ausgepolstert ist. Abb. 2 zeigt eine Schemazeichnung einer solchent 
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Reuse, sowie deren Lage im Wasser. Das Maschenwerk der Reuse 
ist auf der Zeichnung viel zu gross dargestellt, in Wirkhichkeït 
handelt es sich um engmaschig geflochtene Blattrippen der Palme 
Phoenix reclinata. Mit diesem Reusenmodell haben wir dann auch 


BE. 2 


Schema einer Reuse für den Fang von Wesopotamogale. 


| das erste lebende Exemplar in der Lwiro gefangen. Dasselbe 
| Modell, entsprechend grüsser, würde sich auch für den Fang von 
|  Potamogale eignen. 


ANPASSUNG AN DAS WASSERLEBEN 


: Die allgemeine Kôrperform der drei Arten ist sehr ähnlich, 
nämhch spindelfôrmig, und bei allen ist die Schnauzenpartie abge- 
plattet und auffallend breit. Das Rhinarium aller Potamogalinae 
ist von zwei viereckigen Hornplatten bedeckt, die durch eine Furche 
getrennt sind. Die Nasenôffnungen künnen beim Tauchen durch 
diese Hornplatten verschlossen werden. Die Microphtalmie ist auch 
bei WMesopotamogale sehr ausgeprägt, kann aber nicht als besondere 
Anpassung an das Wasserleben bewertet werden. Während bei 
 Potamogale veloxz der Schwanz deutlich seitlich abgeplattet ist (wie 
beim Desman u. a.), ist dies bei den anderen beiden Gattungen 
nicht der Fall. Potamogale benützt ihn in der Tat als Ruder und 
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Propulsionsmittel, was zumindest bei Mesopotamogale nicht der 
Fall ist. Andererseits unterscheidet sich Mesopotamogale von den 
übrigen dadurch, dass sie die einzige Art ist, deren Hände und Füsse 
mit Schwimmhäuten versehen sind (Abb. 3). Hand- und Fussrand 
sind ausserdem mit eimem Haarsaum versehen. Die kleinen, rund- 


ABB. 3. 


Linker Hinterfuss (links) und linker Vorderfuss (rechts) von Mesopotamogale 
(Ansicht von der Sohlenseite, im gleichen Masstab gezeichnet). 


lichen Hand- und Fussballenschwielen sind sehr ausgeprägt und 
von dunkelbrauner Farbe. Erwähnenswert ist die Syndactylie der 
zweiten und dritten Zehen des Hinterfusses, die auch bei Potamo- 
gale und WMicropotamogale vorhanden ist. 


HALTUNG IN GEFANGENSCHAFT 


Unsere Mesopotamogale bewohnt einen Käfig von 1 Meter 
Länge, 50 cm Hôühe und 50 cm Breite, der mit ziemlich engmaschi- 
gem Gitter bespannt ist. Die eine Hälfte des Käfigs ist mit Heu 
angefüllt, die andere enthält ein Wasserbecken. Einige Steine in- 
nerhalb und ausserhalb des Wasserbeckens erleichtern dem Tier 
den Ein- und Ausstieg. Der Rand des Wasserbeckens muss so hoch 
sein, dass die sich im Wasser befindhichen Krabben nicht heraus- 
klettern künnen (siehe Nahrung). Das Wasser wird jeden Tag, das 
Heu zweimal pro Woche erneuert. Dieses Käfigsystem wurde von 
CorpiEr mit Erfolg für die Haltung von Lutra und Aonyx ver: 
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wendet. Nach seinen Erfahrungen haben diese Tiere das Bedürfnis, 
ihr Fell nach Verlassen des Wassers zu trocknen und sie tun dies 
unter anderem, indem sie durch dichtes Gestrüpp oder Gras 
hindurchgehen und somit das Wasser abstreifen. In Gefangenschaft 
kann solche Vegetation durch Heu oder Stroh ersetzt werden. 
Identisches oder zumindest ähnliches Verhalten zeigen auch die 
Potamogalinae. Nach vier Monaten wurde unser Tier in ein grosses, 
,piotopähnlich"® eingerichtetes Terrarium versetzt (Abb. 4). [In 
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ABB. 4. 


Schema des ,,biotopähnlich,, eingerichteten Terrariums. 
W, = erster Schlafraum; W, — zweiter Schlafraum; K, = erste Kotstelle; 
| K, = zweite Kotstelle; N — Frassplätze; G — Grabstelle. 


diesem Terrarium von 3 m? Bodenfläche suchte das Tier in den 
| ersten Tagen Unterschlupf in eimem Heuhaufen (W.), bezog dann 
| aber einen zweiten Wohnraum (W,) unter Grasbüschen und Heu, 
den es definitiv einrichtete (Gang mit Schlafkammer). Eine aus 

Felsstücken hergerichtete Hühle wurde nicht bewohnt, sondern 
| nur als Frassplatz benützt. Ebenfalls in den ersten Tagen wurde 
der Kot an der Stelle ,K,“* deponiert, später regelmässig bei ,K,“. 
| Die wiederum in einem Wasserbecken dargebotenen Futtertiere 
| wurden von der Mesopotamogale an Land geschleppt und an den 
: mit ,N* gekennzeichneten Orten im Terrarium verspiesen. Dazu 
, werden Stellen bevorzugt, die mehr oder weniger geschützt sind 
| (neben oder unter Grasbüschen oder Felsstücken). Bei ,G“ suchte 
. das Tier wiederholt in der feuchten Erde in den Gramineenwurzeln 


nach Würmern und Insekten, indem es Gruben und kleine Hühlen 
| ausscharrte. 
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NAHRUNG UND BEUTEERWERB 


Literaturangaben über die Nahrung: DE Wirre und FRECHKOP 
erwähnen nur, dass 1hre Exemplare wahrscheinlich durch die sich 
in den Reusen befindlhichen Krabben angelockt wurden und dass 
sie deren Reste im Magen der Tiere fanden. Der Mageninhalt 
unserer Exemplare bestand ebenfalls aus Krabben- sowie Wasser- 
insektenresten. Auch Gurx et al. berichten, dass der Mageninhalt 
von Micropotamogale lamotter sich aus Krabbenresten (Potamo- 
nidae) zusammensetzte. Über Potamogale velox liegen verschiedene 
Beobachtungen vor, die zeigen, dass diese Art nicht nur Krabben 
frisst. Nach den Magenanalysen von VERHEYEN frisst Potamogale 
Frôsche und Krüten und laut den Aussagen der Eingeborenen 1m 
Katangagebiet auch aquatile Kleinsäuger, Krabben und Welse. 
Nach MargranT und MacLarcxy lauert Potamogale auf Wasser- 
insekten, Krabben und Fische. SANDERSON fand Krabbenreste im 
Magen. Die von DuRRELzLLzL im Kamerun in Gefangenschaft gehaltene 
Potamogale velox verweigerte eine Wasserschlange, Früsche und 
Fische, frass hingegen sofort Süsswasserkrabben. 

Wir verabreichten unserer Mesopotamogale die verschiedensten 
Futtertiere, um einen môglichst vollkommenen Speisezettel für 
das Tier aufzustellen. Nach unseren bisherigen Feststellungen frisst 
Mesopotamogale: : 


Süsswasserkrabben:  Potamonautes biballensis. 


Süsswasserfische : Clarias carsont, Barbus setifer, Barbus 
pellegrini, Barbus portali. 
Erdnematoden : Fam. Eudrilidae (Oligochaeta). 


Insekten und Larven: Labellenlarven, Æydrophilidae und deren 
Larven, aquatile Hemipteren und deren 
Larven, Larven und Puppen von Ephe- 
meriden. 

Anuren : Kaulquappen und kleine Früsche. 


Wasserschnecken der Gattung Planorbis wurden nicht gefressen. 
Alle diese Futtertiere wurden immer im Wasserbecken dargeboten 
und erst gegen Abend bereitgestellt. Die Versorgung mit Futter- 
üeren stellt in unserer Gegend keine Probleme. Es hat sich gezeigt, 
dass unter normalen Gefangenschafthedingungen das Tier während | 
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des Tages keine Nahrung zu sich nimmt. Wird es hingegen während 
des Tages in ein Aquarium oder dergleichen versetzt und mit 
Krabben oder Fischen konfrontiert, so geht es gleich auf Fang 
aus und frisst anschliessend. 

Wenn wir der Mesopotamogale gleichzeitig Würmer und Fische 
oder Krabben darbieten, so frisst sie regelmässig zuerst einen 
Grossteil der Würmer und erst danach die übrigen Futtertiere. 
Dasselbe gilt für die Kombination Wasserinsekten und -larven 
plus Krabben oder Fische. Geben wir nur Fische und Krabben, 
so scheint das Tier weder diesen noch jenen den Vorzug zu geben. 
Was die Fische anbelangt, hat das Tier eine emdeutige Vorliebe 
für die Welse {Clarias). Weniger begierig werden Filets von Tilapia- 
Fischen angenommen. 

Wägungen der Futtermenge (Lebendgewicht) und deren Resten 
Tags darauf während 10 Tagen haben ergeben, dass eine Wesopo- 
tamogale von einem Eigengewicht von 135 gr durchschnittlich pro 
Nacht 80 gr Nahrung zu sich nimmt. 

Beuteerwerb: Wie bereits erwähnt, werden alle Futtertiere in 
einem Wasserbeckèn dargeboten, wo sie von der Wesopotamogale 
gefangen werden. Der Fang von Würmern und Wasserinsekten 
bietet dem Tier keine Schwierigkeiten. Diese Futtertiere werden 
im Wasser verspiesen. Der Fressakt pro Tier dauert nur kurze 
Zeit (für einen Regenwurm zwischen 5 bis 10 Sekunden) und sowohl 
beim Verzehren der Würmer als auch der Insekten wird von den 
Händen nur selten Gebrauch gemacht. Die Mesopotamogale fängt 
und Zzerkleinert die Beute ausschliesslich mit dem Munde. 
Während des Fressaktes schüttelt das Tier von Zeit zu Zeit 
den Kopf sehr rasch und heftig unter Wasser. Besondere Beachtung 
verdient der Fang und das Verzehren der Krabben. Jungkrabben 
werden in derselben Weise gegessen wie Insekten. Der Fang adulter 
 Krabben verlangt von der Mesopotamogale eine unglaubliche 
 Wendigkeit und Geschicklichkeit, denn die Scheren der Krabben 
stellen eine wirksame Waffe dar. Hat die Mesopotamogale eine 
 Krabbe ausfinding gemacht, so versucht sie, diese mit dem Maul von 
hinten zu erwischen. Gelingt ihr dies, so ist die Krabbe nicht 
ïimstande, die Scheren gegen den Angreifer einzusetzen. Nach 
unseren eigenen Erfahrungen ist dies die Methode der Wahl um 
eine Krabbe zu fangen. Die Mesopotamogale kehrt dann unver- 
züglich mit der Beute ans Land zurück. Während des Fressaktes 


| 
| 
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wird durch Bewegung des Unterkiefers — auch hier werden die 
Hände nur selten gebraucht — das relativ weiche, nach unten 
umgeschlagene Postabdomen der Krabbe zerkleinert und der 
gesamte Kôürperinhalt verzehrt. Übrig bleiben dann der leere 
Rückenpanzer und die Extremitäten der Krabbe (Abb. 5). Die 
Grôsse der Krabben, die verzehrt werden kôünnen, wird von der 
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NEBT5: 


Von der Mesopotamogale übriggelassene Krabbenresten, 
typisch ist der ausgehôhlte Carapax. 


Grôsse des Mundes der WMesopotamogale bestimmt. Grosse Krabben : 
(Carapaxbreite über 5 em) lässt sie in Ruhe, frisst sie aber unter 

Umständen, wenn sie tot sind. Gelingt es der Mesopotamogale nicht 
auf den ersten Anhieb, eine Krabbe von hinten zu packen, so lässt 
sie entweder für kurze Zeit davon ab oder versucht durch blitz- 
schnelle Bisse in die Scheren und Beine diese ausser Gebrauch zu 
setzen. Gelingt es einer Krabbe, das Tier mit der Schere zu er- 
wischen, so reagiert es auf dieselbe Weise wie wir, wenn wir von 
einer Krabbe in den Finger gezwackt werden; es bleibt absolut! 
ruhig und bewegungslos, bis die Krabbe von selbst loslässt. Auch! 
die Fische werden sofort ans Land geschleppt und mit heftigen! 
Bissen in den ganzen Kôrper, vor allem in den Kopf, getôütet. Von 
den Welsen wird der Kopf oft nicht gegessen. Sind viele Futter- 
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tiere vorhanden, so werden mehr Tiere gefangen, an Land gebracht 
und getôtet, als sie zu verzehren imstande ist. 


KorT unp KOTABGABE 


Der Kot wird mehrere Male während der Aktivitätsphase an 
einer bestimmten Stelle im Käfig abgegeben (Abb. 6). Wird die 


ABB. 6. 
Kotstelle von Mesopotamogale. 


Mesopotamogale tagsüber, d.h. während der Ruhephase, in ein 
anderes Gehege gebracht, so wird dort regelmässig etwas Kot 
und Harn entleert. Dies ist auch oft der Fall, wenn sie in ihren 
| bekannten, aber frisch gereinigten Käfig zurückgebracht wird und 
| kann als Markierung des Territoriums gedeutet werden. Zur Kotab- 
| gabe hält die Mesopotamogale inne, hebt leicht den Kürper und 
| auch der Schwanz wird vom Boden abgehoben und ausgestreckt. 
| In frischem Zustand ist der Kot bräunlich und schleimig. Einge- 
| trocknet variert seine Farbe je nach Futter und bei reichlicher 
| Krabbennahrung sind die hellen, zerkleinerten Chitinteile gut zu 
erkennen. Dieser Kot sieht demjenigen von Lutra maculicollis (bei 
| Krabbennahrung) sehr ähnlich, nur sind bei Mesopotamogale die 
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Kotballen viel kleiner. Die wurstformigen Exkremente haben einen 
Durchmesser von ca 9 mm und die Segmente sind 2 bis 5 em lang. 


AKTIVITAT UND RUHE 


Nach unseren Beobachtungen ist die Wesopotamogale, zumindest 
in Gefangenschaft, ein polyphasisches Nachttier (Abb. 7). Aktivität 
und Ruhe wurden an unserem Tier durch Direkthbeobachtungen 
während mehrerer Nächte notiert, nachdem sich das Tier an die 
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BB 07: 


Zwei typische Beispiele des Aktivitätszykluses in Gefangenschaft : 
polyphasisches Nachttier. 


Gefangenschaft gewôühnt hatte. Weder unsere Anwesenheit noch 
das zur Beobachtung notwendige Licht scheinen das Verhalten 
des Tieres beeinflusst zu haben. Es verlässt normalerweise seinen 
Schlafraum zwischen 19.30 und 20.30 Uhr und geht ein erstes 
Mal ins Wasser auf Beutefang. Nach beendeter Mahlzeit zieht es sich 
für kürzere oder längere Zeit ins Heu und seinen Unterschlupf 
zurück und kommt dann wiederum hervor zur Futtersuche. Dieser 
Rhythmus dauert die ganze Nacht hindurch an (vergl. Abb. 7). 
Das Fangen der Beute nimmt in Gefangenschaîft relativ wenmig 
Zeit in Anspruch, da sie in reichhichem Masse vorhanden und leicht 
zu erreichen ist. Viel Zeit wird zur Reinigung und Trocknung des 
Felles aufgewendet. Jedesmal, wenn die Mesopotamogale das Wasser 

verlässt, streift sie durch den Heuhaufen und verschwindet in ! 
ihrem Bau. Nach dem Verlassen des Wassers kratzt sich das Tier | 
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regelmässig während geraumer Zeit mit den Hinterextremitäten. 
Im kleinen Käfig tummelte sich das Tier ôfters und kletterte 
an den Wänden empor, indem es sich mit 
den Krallen in den Gittermaschen einhakte. 
Diese Betätigung ging dann in eine gewisse 
Bewegungsstereotypie über. 

Während der Ruhephase, d.h. tagsüber, 
verkriecht sich das Tier in einen Grasbusch 
oder ins Heu. Da meist derselbe Einschlupf- 
ort benützt wird, formt sich ein Tunnel, 
dessen Durchmesser demjenigen des Tieres 
entspricht. Am Ende dieses Tunnels richtet 
es eine Kammer ein, in welcher es, auf der 
Seite liegend, zusammengerollt, schläft. Die 
Wände des Tunnels sind stets etwas feucht, 
da das am Fell haftende Wasser am Stroh as 
abgestreift wird. Auch während Beobach- 


tungen in anderen Terrarien konnten wir — NZ 
‘immer wieder feststellen, dass das Tier ein 
wahres Bedürfnis hat, sein nasses Fell zu 
trocken, indem es sich in Grasbüschel, Laub, 
 Moos oder lockeres Wurzelwerk verkriecht, A CE 
welches ihm gleichzeitig als temporären 
| Unterschlupf dient. Gelegentlich werden RE 
auch Beutetiere in den Bau eingeschleppt 
‘und dort verspiesen, doch handelt es sich 
 micht um eine Vorratsspeicherung. Wird das 
Heu im Käfig gewechselt, so legt das Tier ee. 


sogleich wieder einen Tunnel und einen 
Schlafraum an. A 


Das Schwimmen, Tauchen und der Beute- 
Tang im Wasser wurden in Aquarien und in 


emem Schwimmbassin beobachtet, photo- D 
graphiert und gefilmt. Während des nor- 


A 


6 
malen Schwimmens an der Wasseroberfläche 
ragen der Kopf und ein Teil der Rücken- 
partie aus dem Wasser (Abb. 11). Der Kürper ABB. 8. 


fübrt eine schlängelnde Bewegung aus, ebenso Bewegungsablauf des 


| s ; : hnken Hinterfusses 
der Schwanz. Dieser scheint aber, im Gegen- nee rninen 
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ABB. 9. 
Mesopotamogale in Ruhestellung am Wasser. 


ABB. 10. 
Ruhestellung an der Wasseroberfläche. 
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ABB. 11: 
Schwimmen an der Wasseroberfläche. 


ABB. 12. 
Zwei Phasen der rasch schwimmenden Mesopotamogale unter Wasser. 
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satz zum abgeplatteten Schwanz von Potamogale, beim Schwimmen 
nicht besonders wirksam mitzuhelfen (beinahe runder Querschnitt). 
Hingegen verhelfen die vier mit Schwimmhäuten versehenen Füsse 
dem Tier zu sehr raschem Forthewegen im Wasser. Bei ruhigem 
Schwimmen werden die beiden Vorder- wie die beiden Hinterfüsse 
alternierend bewegt. Die Geschwindigkeit an der Wasseroberfläche 
beträgt ca 50 cm pro Sekunde. Gelegentlich taucht das Tier dabei 


ABB. 13. 


Trittsiegel und charakteristische Schieifspur des Schwanzes. 


für einen Bruchteil einer Sekunde mit dem Kopf unter. Beim 
Tauchen wird ausser der normalen Schwimmart noch eine zweite 
angewendet, vor allem wenn das Tier auf Beutefang ausgeht oder 
flüchtet. Dann wird mit beiden Vorder- respektive beiden Hinter- 
füssen gleichzeitig abgestossen, was dem Tier ein sehr rasches 
Fortkommen und damit auch die Verfolgung der Beute gestattet 
(Abb. 12). Diese Schwimmweise wird allerdings nie längere Zeit 
angewandt. Nach unseren Beobachtungen vermag die WMesopo- 
tamogale nur für kurze Zeit zu tauchen. In einem mit Krabben 
bevôülkerten Bassin führte unser Tier jeweils nur kurze Streifzüge ! 
unter Wasser aus und kam dann wieder an Land in ein Moospolster| 
um sich zu trocknen und zu kratzen. Gelegentlich blieb es auch! 
im Wasser an der Oberfläche zwischen Steinen oder bei einem 
Baumstamm in Ruhestellung, wobei der Kopf aus dem Wasser: 
ragte oder auf einer Unterlage aufgestützt wurde (Abb. 9). 


f 
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Auch auf dem Lande kann sich die Mesopotamogale relativ rasch 
forthbewegen, so dass ihr ein Mensch nur in raschem Schrittempo 
folgen kann. Die Hinterfüsse treten teilweise 
in die Trittsiegel der Vorderfüsse und auf 
weichem Untergrund hinterlässt der Schwanz 


eine geradlinige, charakteristische Schleif- 
spur (Abb. 13). CA | 


FORTPFLANZUNG 


Über die Fortpflanzung ist uns noch 
nichts bekannt. Das Weibchen L 9079 von 
Irangi (24. 9. 1960) hatte zwei Embryonen. 
Dieselbe Jungenzahl wird von verschiedenen ABB. 14. 
Autoren auch für Potamogale velox ange- ÆEmbryo von Mesopo- 

: à tamogale (vergl. Text). 

geben. Die zwei Embryonen waren noch 
vollkommen nackt, jedoch waren die Vibrissen bereits sichtbar. 
Auch die Schwimmhäute waren bereits zu erkennen. Die Scheitel- 
Aîterlänge betrug 45 mm, die Kopflänge 22 mm und der Schwanz 
mass 32 mm (Abb. 14). 


RÉSUMÉ 


L'auteur publie une carte provisoire de la répartition en Afrique des 
trois espèces connues de Potamogalinae. 

Mesopotamogale ruwenzorit fréquente les ruisseaux de la savane 
secondaire au flanc occidental du Ruwenzori, surtout à la limite de la 
forêt équatoriale et de la forêt de montagne. Il se fait prendre dans les 
nasses posées par les indigènes où on le trouva noyé. Pour le capturer 
vivant, 1l suffit de laisser émerger les appareils. Tandis que Potamogale 
se sert surtout de sa queue comme propulseur, Mesopotamogale, qui a les 
doigts et les orteils palmés, avance rapidement, en pagayant des quatre 
pattes. L’auteur décrit les habitudes nocturnes de cet animal et son ali- 
mentation observées en captivité. 


SUMMARY 


The author has drawn up a provisional map of the distribution of 
the three African species of Potamogalinae. 

Mesopotamogale ruwenzorit occurs in streams in the secondary 
savanna of the western slopes of the Ruwenzori, especially where the 
rain-forest leaves off and the mountain forest begins. It is caught 
in indigenous fish-traps in which it is drowned. To capture this species 


 aliveit is only necessary to let the traps emerge from the water. Whereas 
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Potamogale mostly uses its tail for propulsion, WMesopotamogale paddles 
with its four legs having palmed fore- and hindfeet. The nocturnal 
habits and the food of this species are described from a specimen observed 
in captivity. 
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Le rôle de la peau et des tissus profonds 
dans la régénération de la patte” 


par 


T. RAHMANI et V. KIORTSIS 


Institut de Zoologie de l’Université de Genève. 


Avec 4 figures dans le texte 


INTRODUCTION 


La régénération des membres chez les Batraciens Urodèles est 
une épimorphose. Des cellules de provenance locale s’accu- 
mulent au niveau d’amputation et s’y multiphent pour former un 
blastème. C’est à partir de lui que va se différencier le régénérat. 

L'origine exacte des cellules du blastème reste encore obscure. 
D’après CHAULKLEY (1954) tous les tissus du moignon contribuent, 
à des degrés divers, à la constitution du bourgeon. Toutefois aucun 
d’entre eux n’est spécifiquement indispensable. 
| La destinée morphogénétique du blastème est fixée à un stade 
précoce (MerTreTAL, 1939). Mais l’on ignore encore l’état de déter- 
mination des cellules qui forment le bourgeon. Arrivent-elles en 
place avec leur destinée fixée d'avance, ou bien sont-elles influen- 
cées par les anciens tissus du moignon ? 

D'ailleurs 1l y a lieu de distinguer plusieurs étapes dans la déter- 
mination du régénérat: détermination en tant qu’organe (patte, 
queue), en tant que segment (stylopode, zeugopode), enfin déter- 
mination des axes d’asymétrie (patte droite ou gauche, normale 
ou invertie). 
| Dans ce petit mémoire nous examinerons les deux problèmes 
Svoqués: la source des cellules du blastème et la détermination de 
l’asymétrie du régénérat. 


? Travail exécuté et publié grâce à une subvention de la « Donation 
pee et Antoine Claraz, instituta et curata Johannis Schinz professoris 

tuspiciis ». 
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fesseur E. GUYÉNOT pour son bienveillant intérêt et ses conseils. 
Notre reconnaissance va en second lieu au Curatorium de la Dona- 
tion Claraz qui a subventionné ce travail. Nous exprimons aussi 
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BERGER, ainsi qu'au personnel de l’Institut de Radiologie et du 
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TECHNIQUE 


On peut supprimer par ablation chirurgicale certains consti- 
tuants de la patte, tels les os, la musculature, la peau et observer 
les conséquences de cette élimination sur la régénération. On enlève 
ansi, simultanément, une source possible de cellules du blastème 
et des facteurs de détermination résidant éventuellement dans le 
molgnon. 

Une autre méthode, celle que nous avons utilisée, consiste à 
irradier, avec des rayons X à dose suffisante, certaines parties du 
membre et à en laisser d’autres intactes. On tarit ainsi la source 
qui fournit en cellules le blastème, mais on maintient en place 
tous les tissus. Ces derniers peuvent alors exercer leur influence 
déterminatrice éventuelle. 

Des Triturus cristatus adultes, anesthésiés profondément à la 
métacaine Sandoz, sont irradiés par groupes de quatre animaux à 
la fois. L’irradiation est locale. Seule la patte antérieure gauche 
est exposée aux rayons X jusqu’à l’épaule. Le reste du corps est 
protégé, même du rayonnement parasite par un boîtier de plomb. 
La dose totale est de 2000 r. Les caractéristiques de l’irradiation | 
sont les suivantes: 80 KkV., 12 mA., distance du foyer 25 cm, 
filtrage à la source équivalent à À mm de Al, dose: 270 r/min,, 
durée totale: 7 min. 30 sec. 

On a de la sorte des tritons dont la patte gauche a reçu 2000 r 
et dont la patte droite est restée saine. 

Deux à trois jours après l’irradiation on remarque les premiers! 
signes de la réaction inflammatoire locale. Les tissus cutanés sont! 
tuméfiés, la peau, de noire qu’elle était, devient grisâtre, la mue 
se fait sous forme d’écailles. Au bout de trois à quatre semaines 
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ces symptômes s’atténuent, l’œdème diminue, puis disparaît, la 
peau retrouve son aspect normal. Dix-huit jours après l’irradiation 
on procède à l’opération qui consiste à échanger la peau de l’extré- 
mité irradiée avec celle du membre controlatéral sain. La peau du 
membre est fendue dorsalement et deux sections circulaires trans- 
versales, l’une proximale, faite au tiers supérieur du stylopode, 
Pautre distale à la naissance de l’autopode, délimitent un manchon 
cutané que l’on sépare délicatement des tissus internes, sans toucher 
aux gros vaisseaux et aux nerfs. Un soin particulier est donné à 
l'élimination de tout lambeau musculaire y adhérant. Le rectangle 
de peau ainsi obtenu, composé exclusivement d’épiderme et de 
chorion conjonctif, est greffé sur la patte du côté opposé, préala- 
 blement dénudée de façon identique. Quelques points de suture au 
fil de nylon ultra-fin permettent l'orientation convenable et le 
maintien en place du greffon. 

En définitive il s’agit d’une transplantation croisée orthoto- 
pique, hétéropleurale, dorso-ventrale et antéro-antérieure. Pour la 
nomenclature utilisée, voir le mémoire de GuyÉNor et coll. (1948). 
| La différence est que, du côté droit, on a des tissus profonds sains, 
entourés d’une peau irradiée, tandis que du côté gauche on a des 
parties internes irradiées mais enveloppées d’un manchon de peau 
| saine. , 

| La reprise des autogreffes est parfaite. Trois à quatre semaines 
après l’opération on ampute les deux pattes à travers le tiers proximal 
du zeugopode et on observe leur régénération. Un certain nombre 
id’animaux-témoins, irradiés de façon identique mais n’ayant pas 
subi l'échange de peau entre la patte droite et gauche, sont amputés. 
Tous les régénérats formés sont colorés et éclaircis in toto par la 
iméthode de SPALTEHOLZ modifiée (JucE, 1940), puis dessinés à la 
chambre claire. 


| RÉSULTATS 
1. Témoins. 

Les douze animaux-témoins ont tous régénéré une patte du 
côté droit, non irradié. Il s’est formé à ce niveau, 


8 pattes à quatre doigts, 
| 3 pattes à trois doigts, 
| 1 patte hypotypique à un doigt. 
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Du côté irradié, gauche, ces mêmes témoins n’ont présenté aucun 
signe macroscopique de morphogenèse régénérative. 

La dose administrée est, par conséquent, suffisante pour inhiber 
complètement et pendant toute la durée de l’expérience la régé- 
nération du membre, sans compromettre pour autant celle de 
l'extrémité opposée. 


2. Opérés. 

Les quinze animaux opérés totalisent trente pattes amputées. 
Ces moignons ont régénéré, en tout, vingt-cinq extrémités normales 
et quatre hypotypiques avec une réduction, plus ou moins pro- 
noncée, du nombre des doigts. Un bourgeon apparu est resté sans 
évolution. 

Voici le détail des résultats: 


ASYMÉTRIE DES RÉGÉNÉRATS 


Côté droit 
(tissus profonds sains — peau irradiée) 


Pattes ‘droitesmonmales Re 12 

Pattes hypotypiques 2 

Bourgeon non évolué . À 
15 

Côté gauche 
(tissus profonds irradiés — peau saine) 

Pattes gauches inverties 6 

Pattes gauches reverses GE 

Patte gauche normale (?). 1 

Pattes hypotypiques 2 | 
15 


Du côté droit les tissus profonds sont sains. Seule la peau quil 
les recouvre a été irradiée. Cette peau, provenant de la patte 
gauche, a été greffée sur le moignon dénudé suivant une orienta-l 
tion différente de celle, normale, des parties internes. L’axe dorso-| 
ventral de la peau a été inversé. La peau irradiée n’a exercék 
aucune Influence sur l’asymétrie des régénérats. Toutes les extré-1 
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mités, dont on a pu reconnaitre la latéralité avec certitude, sont 
des pattes droites (fig. 1, 3). Le pourcentage des formations hypo- 
typiques n’est pas plus élevé ici que chez les témoins. 


Pres t. 


Patte antérieure droite normale, formée du côté droit. 
Face d’extension. Dessin à la chambre claire. 
R, radius du régénérat; C, cubitus du régénérat; R’, radius du moignon; 
C?’, cubitus du moignon; I, II, IIT, IV, nombre des doigts. La flèche indique 
la direction de la tête. 


FrG:02: 


Patte antérieure gauche invertie, formée du côté gauche. 
Face d’extension. Indications les mêmes que pour la figure 1. 


Du côté gauche les tissus profonds sont irradiés et la peau qui 
les enveloppe est saine. Cette peau est aussi différemment orientée 
par rapport aux parties internes et au corps de l’animal tout 
entier. Son axe dorsoventral est inversé. Si la peau saine devait, 
à elle seule, déterminer la latéralité du régénérat, on aurait obtenu, 
dans tous les cas, des pattes gauches inverties. Or, la prévision 
théorique n’a été réalisée que six fois sur quinze (fig. 2, 3). Un 
nombre égal de régénérats présentent une modification de leur 


orientation. Six extrémités sont des pattes gauches reverses, avec. 


| 
| 
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À Chi 1 SO € 


Photographie d’un Triton irradié et opéré (X 2). 
A droite, patte droite normale (cf. fig. 1). 
A gauche, patte gauche invertie (cf. fig. 2). 


Pres 


Patte antérieure gauche reverse, résultant de la rotation autour de l’axe 
proximo-distal d’une extrémité gauche invertie. 
Face de flexion. Mêmes indications que pour ies figures 1 et 2. 


la face palmaire dirigée vers l'extérieur (fig. 4). Enfin äl y eut 
formation d’une patte gauche normale, comme si la peau saine” 
creffée n’avait exercé aucune influence sur l’orientation du membre# 
régénéré. | 
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DISCUSSION 


1. Origine des cellules du blastème. 


Nos observations confirment celles de GUYÉNOT (1928), de 
Guyxénor et Droix (1957) et d’autres auteurs. Aucun des tissus 
du membre, à l'exception peut-être du conjonctif omniprésent, 
n’est spécifiquement indispensable à la régénération de la patte. 

Les résultats essentiels de nos expériences peuvent se résumer 
ainsi : 

a) Une patte irradiée ne régénère pas. 


LA “ = 


b) Quinze fois sur quinze une extrémité irradiée régénère, si on 


lui a greffé une peau saine. Cette peau serait donc, à elle seule, 
responsable de la mise en train de la régénération. 


c) Résultats identiques en ce qui concerne les tissus profonds. 
Restés sains, 1ls peuvent régénérer une patte, même recouverts 
? ? 
d’une peau irradiée. 


| La comparaison des taux de régénération obtenus à partir de 
la peau ou des tissus profonds ne montre aucune différence signi- 
ficative entre les deux groupes. Toutefois, le blastème apparaît, en 
général, d’abord sur les extrémités normales amputées, puis sur 
les membres non irradiés, entourés de peau irradiée et, en dernier 
‘heu, sur les pattes irradiées, recouvertes de peau saine. Mais, une 
lfois le blastème formé, la vitesse de croissance et de différencia- 
tion du régénérat est la même pour les trois groupes. L'arrêt de 
différenciation et l’hypotypie s’observent avec une égale fréquence, 
aussi bien chez les irradiés que chez les témoins. 

: Ces résultats, sans apporter une réponse directe à la question 
de l’origine des cellules du blastème, militent en faveur du conjonctif 
‘en tant que source probable de ces éléments. Simple preuve par 
élimination, dira-t-on, mais qui s’ajoute à une série d'indications 
‘et de preuves indirectes, attribuant aux tissus mésenchymateux 
l'origine des cellules de régénération (NicHoLas, 1955). 


| 


: 
2. Détermination de l'asymétrie des régénérats. 


|  Siles deux composants de l’extrémité, peau et tissus profonds, 
| . r . . La . 
sont harmonieusement agencés, si leurs axes respectifs coïncident, 
| 
| 


| 
{ 
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il s'ensuit une régulation parfaite du blastème et la formation 
d’une patte simple. Si l’on change l’orientation de l’une des parties 
par rapport à l’autre, si les axes ne coïncident plus, 1l y a conflit. 
Parfois, c’est l'orientation de la peau qui détermine, seule, la laté- 
ralité finale du régénérat. Dans une proportion sensiblement égale, 
ce sont les tissus profonds qui influent sur l’asymétrie. Mais, le 
plus souvent, le conflit s’extériorise par l'apparition de formations 
doubles ou multiples (Droix, 1959; Ranmanr, 1960). 

Nous avons cherché à éviter ce conflit dans nos expériences 
par la mise hors jeu de l’un ou de lautre des composants du 
moignon. Les résultats sont démonstratifs. Sur trente cas aucune 
duplicature. Des expériences analogues, effectuées par l’une de 
nous (RAHMANI, 1960) sans irradiation de la patte mais avec désac- 
cord des axes d’asymétrie, révèlent une forte tendance vers la 
duplicature. Une proportion de 68 à 70% des pattes sont dédou- 
blées. 

Si les capacités régénératrices de la peau et des tissus profonds 
se manifestent avec une égale vigueur, qu’en est-il de l’influence 
de chacune de ces parties sur l’orientation des régénérats ? A pre- 
mière vue, ce sont les parties internes qui semblent être les plus 
déterminantes. En effet, du côté droit, où les tissus profonds sont 
restés sains, la totalité des régénérats analysables est formée de 
pattes droites normales, conformes à la latéralité inhérente du 
moignon. Par contre, du côté gauche, où la peau saine a une 
orientation différente de celle du moignon irradié, seuls 40% des 
membres formés ont une asymétrie conforme à celle de la peau. 
Mais un examen approfondi des cas aberrants montre qu'il s’agit, 
pour la plupart, d’extrémités dont l’orientation initiale, en accord 
avec les prévisions théoriques, a été modifiée par les nécessités 
fonctionnelles de l’endroit. Ce sont les six pattes gauches reverses 
(40%) qui résultent de la rotation de 1800 autour de l’axe proxi- 
modistal de membre, d’extrémités gauches inverties. 

Il reste, néanmoins, dans ce groupe un cas vraiment aberrant. 
C’est l’unique patte gauche normale, formée du côté gauche du 
corps, en conformité avec la latéralité des parties internes, 1rra- 
diées, et malgré l'orientation différente du greffon cutané sain. On! 
pourrait supposer que, dans ce cas, les tissus profonds ont exercé 
une action déterminante sur l’asymétrie du régénérat. Mais alors, 
pourquoi la peau saine n’a pas manifesté aussi sa propre latéra-l 
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lité ? Pourquoi n’y a-t-il aucun conflit, aucune duplicature ? Nous 
pensons plutôt à un ajustement imparfait de la greffe lors de la 
transplantation. Alors, vu l’orientation disharmonique initiale du 
régénérat, il s’est formé, au lieu de la patte invertie prévue, une 
patte normale. 


3. Rétablissement du pouvoir régénérateur après irradiation. 


Certains auteurs (VORONTSOVA et LIiosnER, 1960, SIDOROvA, 
1951, Trampuscx, 1958) admettent la possibilité d’une restaura- 
tion du pouvoir régénérateur des organes irradiés, restauration 
consécutive à la greffe des tissus sains. Il est évident que l’adop- 
tion de cette hypothèse rendrait caduques toutes les déductions 
basées sur la non-participation des tissus irradiés à l’édification du 
blastème. A notre avis la prétendue récupération des capacités 
morphogènes d’un organe irradié n’a pas encore reçu de sanction 
expérimentale irréfutable. Le fait qu'après greffe, sur une queue 
irradiée de tissus sains provenant du membre, on obtient toujours 
des régénérats de pattes, montre que seules les parties non 1irra- 
 diées déterminent la nature du régénérat. D’autre part, la trans- 
plantation de tissus sains mais morphogénétiquement inactifs, 
comme la peau céphalique, sur un membre irradié, n’est suivie 
| d’aucune régénération (Umaxski, 1938, 1939). Trampuscx (1958, 
11959) pense que l’irradiation détruit le « champ morphogénétique » 
et que la greffe apporte avec elle un nouveau « champ » organisant 
Là sa guise tous les tissus régénérés, aussi bien ceux du transplant 
que ceux du porte-greffe. Mais on peut inverser le raisonnement et 
‘admettre que la partie essentielle, déterminante, du blastème régé- 
nérateur provient uniquement du greffon sain et que la contribu- 
tion des tissus irradiés se limite, au plus, à une participation 
réduite et passive. 

Il est remarquable de constater que divers auteurs, en particulier 
IVoronTsova et Liosner d’une part, UMaAnski et KOUDOKOTSEv 
1(1951) d'autre part, travaillant sur le même animal, l’Axolotl, 
arrivent à des conclusions diamétralement opposées, les premiers 
admettant la récupération du pouvoir régénérateur, les seconds la 
miant (voir aussi Lazarp, 1959). 

: Quant à nous, les observations que nous rapportons ici ont 
lrenforcé notre conviction que l’irradiation, à doses suffisantes, 


: 


détruit irrémédiablement les capacités régénératrices des cellules 
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touchées. Les tissus sains, morphogénétiquement actifs, greffés sur 
un organe irradié, y apportent des éléments régénérateurs et des 
facteurs de détermination véhiculés par ces mêmes éléments. C’est 
ainsi que nous interprétons l’absence totale des duplicatures et le 
croisement fréquent des os du zeugopode (fig. 4) qui montre l’indé- 
pendance du squelette du régénérat vis-à-vis de celui du moignon, 
quand les axes d’asymétrie sont en désaccord flagrant. 


RÉSUMÉ 


Le rôle de la peau et des tissus profonds dans la régénération 
de la patte a été étudié par des irradiations partielles aux rayons X. 

Après administration d’une dose de 2000 r à l’une des extrémités 
antérieures de Triturus cristatus adultes, l’on procède à l’échange 
de la peau irradiée avec celle du membre controlatéral non irradié. 
L’amputation subséquente permet aux deux moignons, l’un avec 
la peau saine et les tissus profonds irradiés, l’autre avec la peau 
irradiée et les parties internes saines, de mamifester leurs potentia- 
lités morphogènes. Il y a production d’un pourcentage élevé de 
régénérats bien constitués. 

Les cellules du blastème semblent tirer leur origine du tissu 
conJonctif, dermique ou profond, seul tissu présent à l’état sain 
dans les deux cas. | 

Quant à l’action déterminante exercée par la base, irradiée ou 
non, il est probable que seul le composant sain du moignon, celui 
qui fournit les éléments cellulaires du blastème, est aussi respon- 
sable de l’asymétrie initiale du régénérat. Si la patte formée est 
dysharmonique, 1l peut y avoir, secondairement, régulation fonc- 
tionnelle de son orientation. 

Il n’y a jamais de duplicatures. 

Le problème de la restitution du pouvoir régénérateur des 


organes irradiés, après greffe de tissus sains, est discuté. | 


SUMMARY 


The part played by the skin and the internal tissues during regenera:l 
tion of limbs has been investigated with the aid of X-ray irradiation. 
À forelimb of an adult Triturus cristatus received a dose of 2000 r 
after which its skin was exchanged with that of the untreated con: 
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trolateral limb. After amputation, the morphological potentialities of 
both stumps can thus be compared, the one having a normal skin and 
rradiated tissues and the other, an irradiated skin and normal tissues. 
In both cases a high percentage of normal regenerates occurred. 

The cells composing the blastema appear to originate, in both 
instances, within the connective tissue since this is the only healthy 
issue available. It also appears that these healthy components of 
the stumps built up by the blastema-cells, are responsible for the 
determining influence of the former tissues, be they irradiated or not, 
and also for the initial asymmetry of the regenerate. Should the latter 
be dysharmonie, it is secondarily adjusted functionally. No duplication 
has been observed. The problem of restoring the regenerative potential 
of irradiated tissues by grafting healthy tissue is discussed. 


ZUSAMMENFASSUNG 


Die Rolle der Haut und der inneren Gewebe während der Regenera- 
on der Extremitäten wurde mit Hilfe von partiellen Bestrahlungen 
untersucht. 

Eines der Vorderbeine von erwachsenen Triturus cristatus erhielt 
eine Dosis von 2000 r, und seine Haut wurde mit der Haut des nicht 
bestrahlten Vorderbeines ausgetauscht. Die nachfolgende Amputation 
sestattet den zwei Stümpfen, einer davon mit unbeschädigter Haut 
und bestrahlten inneren Geweben, der andere mit bestrahlter Haut und 
resunden inneren Geweben, ihre morphogenetischen Potenzen zu zeigen. 
Ein hoher Prozentsatz von gut gebildeten Regeneraten tritt in beiden 
Fällen auf. À 

Die Zellen des Blastems scheinen ihren Ursprung im Bindegewebe, 
dem in beiden Fällen einzigen gesunden anwesenden Gewebe, zu haben. 
Es scheint, dass für den determinierenden Einfluss des alten Teiles, sei er 
bestrahlt oder nicht, und auch für die anfängliche Asymetrie des Rege- 
nerates, nur die gesunden Komponenten der Stümpfe, welche die 
Blastemzellen ausmachen, verantwortlich sind. Wenn die gebildete 
Extremität nicht harmonisch ist, kann sekundär eine funktionelle 
Regulierung seiner Orientierung stattfinden. Es gibt nie Doppelbil- 
dungen. 

Das Problem der Wiederherstellung der regenerativen Potenz der 
bestrahlten Organe nach der Transplantation von gesunden Geweben 
wurde aufgegriften. 
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Daten über das Gewicht 
des Vogeldottersackes vom Schlüpftag 
bis zum Schwinden 


von 


Luise SCHMEKEL 


Zoologische Anstalt Basel. 


Mit 2 graphischen Darstellungen 


Das postembryonale Schicksal des Vogeldottersackes wurde 
seit den grundlegenden Arbeiten von H. VircHow wiederholt 
bei Gallus, Anas und Columba untersucht. In der mir zugänglich 
gewordenen Literatur finden sich allgemein gehaltene Hinweise 
auf extrem grosse und nach dem Schlüpfen lange vorhandene 
Dottersackreste bei einigen weiteren Vügeln — sowie Unter- 
suchungen zu den Veränderungen des Dotterganges, dessen Reste 
als Meckel’sches Divertikel wiederholt die Aufmerksamkeit der 
Beobachter weckte. Darüber hinaus gibt es keinen Ansatz zu einer 
vergleichenden Untersuchung, die Aufschluss über die Hôhe des 
 Dottersackanteils am Schlüpiftag bei verschiedenen Formen und 
über die Geschwindigkeit seiner Resorption gibt. RomANoOFF sagt 
1960 in seinem Standardwerk The Avian Embryo : « Normally the 
shrinkage of the yolk sac is very rapid during the first week after 
hatching.. » und führt als Beispiel die Ergebnisse von VircHOW, 
1891 für das Huhn an. 
| Diese unbefriedigende Situation verlanlasst mich, die Daten 
zu verôffentlichen, die sich bei der Beschäftigung mit der Vogelonto- 
\genese im Laufe von 30 Jahren an der Basler Zoologischen Anstalt 
‘angesammelt haben. Sie stammen von verschiedenen Beobachtern, 
sind weder statistisch gesichert, noch in irgendeiner systematischen 
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Hinsicht vollständig — sondern kônnen und sollen zunächst 
nichts, als Anhaltspunkte und Hinweise für intensivere Forschungen 
geben. 


Herrn Prof. Dr. A. POoRTMANN, von dem ein gut Teil der Beo- 
bachtungen stammt und der mir das Material zugängig machte, 
danke ich sehr für die Môglichkeit und Anregung zu dieser Übersicht. 

Es wurden die Daten von 39 Arten — 161 Vügel im Augenblick 
des Schlüpfens und 32 Arten — 83 Vôügel zwischen dem Schlüpftag 
und dem zehnten postembryonalen Tag ausgewertet (alles Nord- 
schweizer Tiere). Die folgenden Zahlen geben stets den prozen- 
tualen Anteil des Dottersackfrischgewichtes am jeweiligen Total- 
frischgewicht (dieses, wenn nôtig abzüglich Darm- und Kropfinhalt) 
wieder. Es ist môüglich, dass ein Vergleich der Trockengewichte 
wesentlich anders ausfiele: Einmal, weil die Schwankungen des 
Dotteranteils während der Embryonalzeit zu einem guten Teil auf 
Wasserverschiebungen innerhalb des Systems Eiweiss/Dottersack/ 
Embryo beruhen (RoMAxoFF und ROMANOFF 1932/33); zum andern, 
weil die Histologie und Funktion des Dotterorgans im Schlüpf- 
moment und der ersten postembryonalen Woche von Art zu Art 
sehr verschieden ist. So lässt sich beispielsweise im Dottersack des 
Wellensittichs am dritten postembryonalen Tag intensive Erythro- 
und Granulopoese beobachten — während nach gleich vielen 
Entwicklungstagen (ab Bebrütungsbeginn gerechnet) wie auch 
gleichem postembryonalem Alter im Dottersack des Huhns zusam- 
mengefallene, verôdete Kapillaren und Kkeinerlei Blutbildung fest- 
gestellt werden (eigene Untersuchungen, noch unverôffenthicht). 

Tabelle T enthält den Mittel- und den Maximalwert für die 
verschiedenen Arten im Schlüpfmoment. Da der Dottersack- 
anteil unmittelbar nach dem Schlüpfen sehr rasch abnimmt, 
wurden nur sichere Schlüpfmomentdaten, doch keine solchen vom 
Schlüpftag berücksichtigt. | 


FAR nn! 

sua se ue 
6 Gartenrotschwanz, Phoenicurus ph. . 4,54 5,50 

art Aompel, l'ardus m1 net Te 6,78 7,76 
D1r*Hausspatz, Pusstr dl RE TE à 7,99 9,278 

9.3 /Feldspatz, PUSsSer M: 2.4, CRE 7,90 | 

6 *Zaunkônig, Troglodytes t. 1. , . 5,28 5,82 

LL SPAS DONNE, AURIT RETIENS 9,58 10,704 


41#Neuntéter, Lantius:c: cn rio Mau < AS 6,90 | 
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Anzahl _ St ie 
En  CCETRbZ OéTLILUS CLS. =: : 5,12 6,00 
3  Buchfink, Fringilla c. c. 9,13 10,40 
3  Grünfink, Chloris c. c. 8,02 10,96 
4 Hänfling, Carduelis c. c. 6,24 8,89 
2 *Goldammer, Emberiza c. c. AT 6,40 6,75 
2 Drosselrohrsänger, Acrocephal. a. 6,75 6,88 
3 *Teichrohrsänger, Acrocephalus sc. 8,88 10,62 
5 Weidenlaubs., Phylloscopus c. c. 5,68 6,42 

11  Mônchsgrasmücke, Syleia a. a. 7,36 10,00 
8 *Kohlmeise, Parus m. m. 6,81 9,00 
7  Blaumeise, Parus €. c. 6,90 10,22 
8 *Rabenkrähe, Corvus c. c. 10,31 1155 
1  Dohle, Coloeus m. sp. . 8,94 
nr Eilster Pica p: pe \ 1... 5,13 6,20 
2 *Wendehals, Jynx t. t. . 7,85 8,42 
14  Grauspecht, Picus c. c. . 5,64 
1  Schleiereule, Tyto a. g. 6,97 
4 *Waldkauz, Strix a. a. Le. 7,94 
D lurmialk Falco Lt. . . . . . 4,76 »,04 
4  *Wellensittich, Melopsittacus u. . 1107 1229 
3 Alpensegler, Apus m.. 8,33 #52 
2 Lachtaube : torse: 12,43 12,85 

18  Haustaube, Columba I. 13,92 26,50 
4  Haubentaucher, Podiceps c. c. . 11,53 13:54 
1 Wasserralle, Rallus a. a. 9,17 
7  Haushuhn, Gallus d. 12,29 20,00 
1 *Perlhuhn . RENE 18,08 
4  *Jagdfasan, Phasianus c. c. 13:94 19,30 
2  Ambherstfasan . 15,94 15,60 
2  Goldfasan 1851 21,80 
Ba Storch, Crconia c..c. 20,50 
2 *Strauss, Struthio . 25,10 27,10 
Von den mit einem * versehenen Arten liegen — in der graphischen 

Darstellung II enthaltene — Daten über den prozentualen Dottersackanteil 


Lin der Nestlingszeit vor. In dieser Tabelle I nicht, in der graphischen Darstel- 
‘lung IT dagegen vertreten sind folgende Arten: Kiebitz, Wachtel, Blässhuhn, 
F ais Swinhoefasan, Fischreiher, Moschusente, Stockente, Truthuhn, 
 Kleïber. 


Die Rabenkrähe besitzt mit 10,31% (bzw. 11,55) den hüchsten 
bei den Sperlingsvügeln gefundenen Wert. Für die Passeres scheint 
insgesamt der Bereich zwischen 5 und 10 charakteristisch zu sein. 
In ïhn fallen auch die Daten für den Alpensegler, Picidae, Strigidae 
und den Turmfalken. Über 11 liegen Wellensittich, Haubentaucher, 
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Storch, Strauss, Tauben und Hühner. Das Maximum erreicht in 
dieser Gruppe der Strauss mit 27,1 (bzw. 25,1), ihm folgt unmittelbar 
die Haustaube mit 26,5 (doch Mittelwert 13,9 ! Der hohe Maximal- 
wert kann Domestikationserscheinung sein). 

Haben die im Augenblick des Schlüpfens absolut schwersten 
Tiere auch den hüchsten prozentualen Dottersackanteil ? Die gra- 
phische Darstellung I zeigt, dass im grossen eine gewisse Abhängig- 
keit besteht, die im einzelnen jedoch fehlt: 


schlüpf- Dottersack- 
ot pa anteil 
Rabénkrihénee ete 15,62 g 10:39 
SAS PCR. Lie rat 0,34 g 958% 
Puch. 11-507 70: 9.580 9,135 
NaldRauz ser. es. 24,10 g 7,020 
JAPAN ANA Ja OU 22,479 19,9780 


Eine sichere Antwort auf diese Frage ist schon deshalb nicht 
môglich, weil bei unserem Material die grosseugen Formen sehr 
ungünstig vertreten sind. 

Zwischen der Dauer der Brutzeit und der Hôühe des Dotter- 
sackanteils im Schlüpfmoment ergibt sich kein Zusammenhang: 


ro Brutdauer Dottersack- 

in Tagen anteil in % 
FRAUSSDAL ze Le PMRTE 12—14 ER) 
Mônchsgrasmücke . . . 12—13 7,36 
OPA de eR AE Re 12—14 9,58 
HAUSTAUDe TR 17 13,92 
ISERE ce. 17—18 Ds 
Nellensiebione 22. 7 00 18 11,07 
Rabenkräihés.#%e; re 18—20 10,31 
HAuSAUNN TS CREER can 21 12,29 
Ja AS AT EE reighe 24—25 13,97 
Haubentaucher 2%! Hal 27—29 11:53 
VAE, EAN 7 28—30 7,94 
Soleierenle ie 15.11. 30—31 6,97 
PODTON TEE, ESS, EVE 30—33 20,50 


Die graphische Darstellung Abb. IT enthält alle postemibryona- 
len Einzeldaten. Sie zeigen die übereinstimmende rasche Abnahme 
des Dottersackanteils bis zu einem, bei den meisten Arten um! 
den 6. bis 8. postembryonalen Tag erreichten, konstanten Mittel- 
wert. Zur besseren Anschaulichkeit verband ich die Einzelwerte 
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von Strauss, Star und Wachtel zu Kurven. Sie sollen ledighich den 
ganz allgemeinen Verlauf der Dotterresorption charakterisieren. 
Im einzelnen schwankt deren Geschwindigkeit innerhalb einer 
Art stark. Darauf weist LaTiMER 1924 bei Gallus hin. Wahrschein- 


% 
22 
20 
19 
16 


10 20 30 #0 50 60 70 gr 
ABB. I. 


Beziehung zwischen Kürpergrôsse des schlüpfenden Vogels und prozentualem 
Anteil des Dottersacks am Schlüpftag. 


ich beruht auch die leichte Gewichtszunahme des Dottersackes. 
lie wir bei Wellensittich, Dohle und Elster nach dem 7. postem- 
oryonalen Tag fanden, auf solchen individuellen Schwankungen. 
| Es wäre verfrüht, aus der Feststellung, dass Dottersackanteile 
unter 10% nur bei extremen Nesthockern, Dottersackanteile über 
0% bei Nesthockern (Wellensittich und Taube) und Nestflüchtern 
rorkommen, stammesgeschichtliche Schlüsse zu ziehen. Doch wird 
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ABB. II. 


Abnahme des prozentualen Anteils des Dottersacks 
während der ersten 8 Postembryonaltage. 


die Zweckmässigkeit einer vergleichenden Bearbeitung der Dotter{ 
sackfrage in evolutionstheoretischer Richtung deutlich, wenn wir 
uns vergegenwärtigen, dass die Hühe des Dottersackanteils im 


| 
l 
| 
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Augenblickdes Schlüpfens und die Geschwindigkeit der Dotter- 
resorption 


nicht von der Länge der Brutzeit abhängt, 


nicht direkt vom Gewicht des Tieres im Schlüpfmoment und 
in weit geringerem Masse, als meist angenommen, von der 
Art der Ernährung nach dem Schlüpifen abhängt. 


Letzteres zeigen die Befunde von SCHILLING/BLEEKER, PARKER 
und HEyYwaAnG für das Huhn (Truthuhn und Fasan) und meine, 
noch unverôffentlichten, hämatologischen Untersuchungen des 
Dottersackes bei verschiedenen Nesthockern und Nestflüchtern. 
Parker schreibt 1929, die ScHizLiNG/BLEEKER’schen Versuche 
bestätigend und reich ergänzend: « À variety of early handicaps 
including poisons, starvation and high and low temperatures, 
failed to alter markedly the course of yolk absorption in baby 
chicks.» (Vergleiche auch RoMAnorr 1960, S. 1078). Erst die 
vergleichende Betrachtung der Trockengewichtsanteile, sowie des 
Verhältnisses von Dottersackinhalt zu Dottersackgewebe bei einer 
sgenügenden Anzahl von Individuen und Arten, wird weitere 
Aussagen ermôglichen. 


RÉSUMÉ 


Nous ne possédons que peu de mesures concernant la résorption 
postembryonnaire du sac vitellin des Oiseaux. Ce travail apporte des 
chiffres nouveaux pour 49 espèces (244 individus). Le poids frais du sac 
vitellin est comparé au poids frais total. Au moment de l’éclosion il 
varie de 5% (Phoenicurus) à 25% (Struthio). Un sac vitellin de moins 
de 10% ne se trouve que chez les formes nidicoles extrêmes. Le poids 
frais du sac vitellin n’est pas en relation avec la durée de l’incubation. 
La relation avec le poids total du corps est discutée. La plus grande 
partie du sac vitellin interne est résorbée dans les premières heures après 
l’éclosion. Au début de la deuxième semaine postembryonnaire, l’absorp- 
on est presque terminée. 


SUMMARY 


This paper deals with the comparative study of the postembryonic 
absorption of the yolk sac of birds. 244 animals, i.e. 49 species, have 
been tested. The wet weight of the yolk sac is compared with the 
-otal wet weight. In the newly hatched animals it varies from 5% 
| Phoenicurus) to 25% (Struthio). In extremely nidicolous birds only 
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the tested yolk sacs weighed less than 10% in our series. The wet weight 
of the yolk sac is not related to the length of incubation time. The 
relation to the body weight is discussed. The greatest amount of yolk 
is absorbed in the first hours after hatching. Absorption 1s nearly 
completed at the beginning of the second postembryonic week. 
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Zur Morphologie der Herzbildung 
bei den Salmoniden und Scyliorhiniden, 


mit einer Stadieneinteilung 
für die Embryonalphase des Herzens !. 


von 


Hj. HUGGEL 


Station de Zoologie expérimentale, Genève. 


Mit 2 Textabbildungen. 


Bis jetzt war das embryonale Fischherz nur gelegentlich Gegen- 
stand einer Untersuchung gewesen. ANDERSEN 1930, GRODZINSKI 
1948 und HuGGEeL 1954 haben Angaben für eine Stadieneinteilung 
der späten Embryonalphase und der Larvalphase geliefert. His 
1873 und 1893 und Bazrour 1878 haben nachgewiesen, dass das 
Somitenwachstum bei den Salmoniden bis zur Somitenzahl 70 und 
bei den Scyliorhiniden bis zur Somitenzahl 80 gleichmässig verläuft. 
| Dieses gleichmässige Somitenwachstum gestattet eine Stadienein- 
teilung, bei einer Aufzuchttemperatur von 10°C bei den Salmo- 
| niden und 18°C bei den Scyliorhiniden, auf 7-10 Stunden genau. 
Das Alter eines Embryos wird durch Zählung der Anzahl Somiten 
 bestimmt und wird kurz Somitenstadium genannt. 
Vergleichend-physiologische Untersuchungen am Embryonal- 
herz der Fische (Huccez H. 1959) haben eine nähere morpholo- 


. © Herrn Prof. Dr. H. Mislin (Direktor des Zoolog. Instituts der Univer- 
sität Mainz) môchte ich bestens danken für das Interesse, das er dieser Arbeit 
Segenüber bezeugte. Meiner Frau danke ich für die mannigfache Hilfe und 
die Herstellung der Abbildungen. 
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gische Charakterisierung des embryonalen Fischherzens erlaubt. 
Das embryonale Herz der Salmoniden und Scyliorhiniden beginnt 
im Alter des 33.-34. Somiten zu schlagen. In diesem Moment 
besteht das Herz aus einem Rohr mit Endothel und einem Epi- 
myokardmantel. 

Es wird versucht, die ganze Kette von funktionellen und 
gestaltlichen Veränderungen bis zur Bildung der eigentlhichen 
Herzform mit Adultherzfunktion durch eine Einteilung in typische 
Entwicklungsstadien zu charakterisieren und damit eine morpho- 
logische Vergleichsbasis mit andern Fischarten oder Vertebraten- 
gruppen zu schaffen. 

Eine Beschreibung der morphologischen Veränderungen ist 
umsomehr notwendig, als die einfache Angabe der Somitenzahl 
keine Vergleichsbasis mit den andern Vertebraten ergibt (Puls- 
beginn der Albino-Ratte beim Somitenstadium 2-4, Salmo 1rideus L. 
33-34 l). Weiter soll eine müglichst genaue Beschreibung der mor- 
phologischen Veränderungen eine Abgrenzung der arttypischen 
von den gruppentypischen Vorgängen erlauben. In einer ersten 
Mitteilung (HuGGELz H. 1952) wurde die Phase der Herzformbildung 
vom einfachen Endothelrohr bis zum Herz mit Vorhof und 
Kammer in 5 Stadien unterteilt. Diese erste Einteilung wird. 
differenziert und 11 typische Stadien beschrieben. Es wird weder, 
auf die Herkunft der Herzzellen, noch auf die anatomisch-topo- 
graphischen Veränderungen des Larval- und Jungfischherzens | 
eingegangen. 

Die wesentlichsten histologischen und morphologischen Verän- 
derungen geschehen in der Phase der Bildung des embryonalen 
Herzrohrs und dessen Umformung in ein einfaches Herzorgan! 
mit deutlich erkennbarer Anlage von Kammer, Vorhof und: 
Bulbus arteriosus. Man kann, solange die Schlauch- oder Rohr- 
form noch deutlich erkennbar ist, von einem Embryonalherz 
sprechen. Die funktionelle Differenzierung erlaubt in dieser Ent- 
wicklungsphase eine genauere Unterscheidung der embryonalen! 
von den adulten Eigenschaften. Wir nennen ein Herz, däs bereits! 
deutlich lokalisierte Automatiezentren besitzt, ein Larvalherz! 
Als Grenze für die Embryonalphase gegenüber der Larvalphase 
kann man die Somitenzahl 67 (Salmoniden) und 70 (Scylio- 
rhiniden) angeben, doch ist der Übergang auf jeden Fall em 
fliessender. | 
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In der Stadieneinteilung werden die wichtigsten funktionellen 
Eigenschaften, wie sie in einer andern Arbeit (HuUGGEL 1959) näher 
analysiert wurden, verwendet. Die folgenden Abbildungen 1 und 2 
geben eine schematische Darstellung der 11 Herzstadien. Die 
einzelnen Stadien werden in den Tabellen 1 und 2 näher um- 
schrieben. 


HERZSTADIEN 


Scyliorhinus  canicula L. | Salmo irideus L. & fario L. 


I VIT 
, © So 25 
mn 7 
ZEN So 23 


111 
Soi29 


IV 
Sor 


0:33 


So: r39 


ABB: ABB-2 
à 11 Herzstadien ; 
11 Herzstadien; TUE . : 
I-XI von Scyliorhinus canicula L. I-XI er Salmo trideus L. und 
| almo fario L. 
| Linke Seite — venüses-, rechte Das Herz ist in der Lage zum 
Seite — arterielles Herzende. Kopfteil des Embryos dargestellt. 
| Auf der rechten Seite sind die Unteres Herzende venûs, oberes 
Kiemenanlagen  dargestellt. Die Herzende arteriell. Rechts vom 
obere Grenzlinie gibt die Konturen Herz ist der Kopf mit den Augen 
des Embryos an. Altersangabe der dargestellt. Die obere Grenzlinie 
Stadien in Anzahl Somiten (So). gibt die Konturen des Embryos 


an. Altersangabe der Stadien in 
Somiten (So). 
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TABEELE CL. 


Beschreibung der embryonalen Herzstadien der Salmoniden. 


Stadium 
SO 25 


Stadium 
So 28 


Stadium 
So 29 
Stadium 
SO 31 


Stadium 
So 33 


Stadium 
So 35 


Stadium 
So 39 


1 Herrn Dr. R. Bochm môchte ich für die Durchführung dieser Unter- 
suchung mit seiner eigenen, von ihm entwickelten Apparatur, bestens danken.l 


I 


IT 


III 


VI 


VII 


Herzform: Blastem ohne Hohlraum, dieses in Verbindung 
mit Kiemenregion. 


Herzform: Abgrenzung einer stabfôrmigen Anlage von der 
Kiemenregion durch Aufspaltung des Blastems. 


Herzform : Gerade gestreckter Stab, ohne Hohlraum. 


Herzform: Stabfôrmige Anlage, stark in die Länge gezogen 
ca:.0,93 mime 


Herzform: Herzschlauch, längsgestreckt, zylindrisch mit 
Hohlraum, ca. 0,4 mm lang, 0,25 mm breit. 


Lumen : Kegelfôrmiger Spalt auf venüser Seite. 
Inhalt: Plasma, ungefärbt, embryonale Blutzellen häufig. 


Wandstruktur : Epimyokardmantel mit 6-8 Kernlagen, ein- 
schichtiges Endothel. 


Funktion : Pulsbeginn auf venôser Seite. 


Herzform:  Herzschlauch längsgestreckt Konisch, venôüse 
Seite deutlich breiter als arterielle. Mittlerer Durchmesser 
durch den Streckungsvorgang auf ca. 0,1 mm verkleinert. 


Lumen: Hohlraum umfasst fast den ganzen Herzschlauch. 
Inhalt: Ungefärbtes Plasma, embryonale Blutzellen. | 


Feinstruktur : Vorfibrilläre Längselemente ohne Querstreifung 
(LEGHISSA 1941). 


Funktion: Alle Herzen pulsieren in diesem Stadium, Auto-= | 
matiegradient ausgebildet. Flüssigkeit wird hin und her ! 
bewegt, Epimyokard und Endothel an Kontraktion be- 
teiligt. 

Feinstruktur: Fibrillen histologisch darstellbar, Doppel- 
brechung am lebenden Herz nachgewiesen ! (Richtung 
der DB konnte nicht eruiert werden). 


Inhalt: Blutkôrperchen rot, Plasma gelb. 


Funktion: Sinusklappe und Vorhof-Kammerklappe treten 
in Funktion. 


Herzform : Streckung des Herzschlauchs auf Maximum ange- 
langt, trichterformige Verbreiterung an den Herzenden;! 
knieformige Ausbuchtung auf der cranalien Seite derl 
Herzmitte — Ausbildung eines ,,Herzknies“ durch ein-b 
seitige Verdickung des Epimyokards. 


Stadium VIII 
So 43 


| 
| 
| 
| 
À 
| 


Stadium IX 
So 49 


r 


Stadium X 
So 54 


tadium XI 
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Lumen : Hohlraum umfasst den ganzen Herzschlauch, dieser 
ist auf venôser Seite bedeutend grüsser als auf arterieller. 


Wandstruktur: Epimyokard in verschieden dicke Zonen 
gegliedert, Endothel 1-2 schichtig. 


Funktion: Kontraktion läuft wellenférmig als peristaltoide 
Welle über den Herzschlauch. Die Innenflüssigkeit pendelt 
hin und her. 


Herzform: Bildung eines gekrümmten Herzschlauchs durch 
Knickung in der Herzmitte. Innerer Winkel des Herzknies 
ca. 60-900, präsumptives Kammergebiet beginnt sich 
gegenüber den andern Herzteilen durch fortschreitende 
Verdickung seines Epimyokardmantels abzuzeichnen, 
Herzlänge 0,7-0,9 mm, Herzdruchmesser 0,2-0,3 mm. 


Lumen: Durch die Knickung entsteht ein venüser- und 
arterieller Hohlraum. Vermehrung der Zahl der embryo- 
nalen Blutzellen. 


Funktion : Amplitude der Herzkontraktion grôüsser, Herzknie 
erfüllt Klappenfunktion durch Rückstau. 


Herzform: Beginn der Herztorsion in der Herzmitte. Die 
Herztorsion führt zu einem $S-fürmigen Herzschlauch. 


Struktur : Deutlicher Unterschied in der Wanddicke zwischen 
präsumptivem Vorhof- und Kammergebiet, Bulbus 
arteriosus geformt. Vorfibrilläre Längselemente ohne 
Querstreifung auf dem histologischen Bild sichergestellt. 
(LEGHISSA). 


Lumen: Enthält hellgelbes Plasma und rosa gefärbte Blut- 
zeiien. 

Funktion : Anschluss an Kreislauf beginnt sich zu etablieren. 
Blut stossweise, nicht als kontinuierlicher Strom vors 
wärts bewegt, Klappen nicht ausgebildet, Blut fliesst teils 
zurück, präsumptives Gebiet des Atrioventrikulartrichter- 
(ursprüngliches Herzknie) hat primitive Klappenfunktion. 
Automatiedifferenzierung in Automatiezonen fäallt mit 
funktionell verschiedener Leistung des präsumptiven 
Vorhof- respektive Kammergebietes zusammen. 


Herzform: Torsion der S-fôrmigen Herzanlage verstärkt. 
(Torsion mit Somitenstadium 58 beendet), Herzlänge 
ca. 0,8-1,0 mm. 


Funktion: Kreislauf bei allen Embryonen in Funktion, 
Blutstrom wird kontinuierlich. 


Herzform: Herz erreicht seinen endgültigen anatomischen 
Bau; Sinus venosus, Vorhof, Kammer und Bulbus arte- 
riosus: als Herzteile erkenntlich durch ihre verschiedene 
Wanddicke und Funktion. Herzlänge: 1,1-1,3 mm. Herz- 
durchmesser: 0,3-0,5 mm. 
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TABELLE 2: 


Beschreibung der embryonalen Herzstadien der Scyliorhiniden. 


Stadium I 
S0 25 


Stadium II 
So 28 


Stadium III 
So 30 


Stadium IV 
So 32 


Stadium V 
So 33 


Stadium VI 
So 35 


Stadium VII 
50 38 


Stadium VIII 
50 42 


Herzform: Längsgestrecktes Blastem, in Verbindung mit 
Kiemenregion. | 


Herzform: Stabfôrmige Herzanlage ohne Hohlraum. 


Herzform : Herzschlauch angelegt und freiliegend im Pericard. 
Hohlraum auf venüser Seite gebildet, mit Flüssigkeit 
gefüllt. 


Herzform: Gestreckte, schlauchfürmige Herzanlage, venôse 
Seite infolge stärkerer Flüssigkeitsfüllung stärker gedehnt. 
Hohlraum über gesamte Herzlänge. 


Herzform : Durch Flüssigkeitsfüllung venôses breiteres Gebiet 
von arteriellem und schmälerem Gebiet gut unterscheid- 
bar. Herzlänge 0,5 mm, Herzdruchmesser 0,2 mm. 


Inhalt: Weisses, durchsichtiges Plasma, einzelne embryonale 
Blutzellen vorhanden. 


Funktion : Pulsbeginn. Flüssigkeit pendelt im Herz hin und 
her. 


Herzform : Gestreckter Herzschlauch. 


Funktion: Alle Herzen pulsieren, Automatiegradient aus- 
gebildet, Flüssigkeit pendelt im Herzlumen, Epimyokard 
und Endothel an Kontraktion beteiligt. 


Herzjorm: Bildung einer ersten Knickstelle am Ende des | 
zweiten Herzdrittels auf der arteriellen Herzseite. (Innen- 
winkel 120-1300.) ; 

Lumen: Gebläht durch Flüssigkeits- (Plasma)- Füllung, 
einige embryonale Blutzellen. 


Funktion: Herzhbewegung durch ôrtliche Verengung des 
Lumens (peristaltoide Pulswelle), Flüssigkeit hin und her 
pendelnd, Pulswelle erreicht den letzten arteriellenl 
Herzabschnitt von 85-100% Herzlänge noch nicht. 


Herzform: Bildung einer zweiten Knickstelle am Ende des! 
ersten Herzdrittels ergibt einen doppelt gekrümmten: 
Herzschlauch. Herzlänge 0,8-1,1 mm, Herzdurchmesser! 
0,2 mm. Beginn der Herztorsion an den beiden Knick-! 
stellen. 

Funktion: Peristaltoide Pulswelle über den gesamten Herz- 
schlauch. 


Stadium IX 
So 54 


Stadium X 
So 58 


Stadium XI 
So 70 
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Herzform : Durch Torsion entsteht eine S-fürmige Gestalt im 
mittleren Herzbereich. Verdickung des Epimyokards für 
das präsumptive Kammergewebe charakteristisch. 


Funktion: Kreislauf bei einigen Tieren angeschlossen. Blut 
stossweise, nicht als kontinuïerlicher Strom vorwärtsbe- 
wegt. Knickstellen übernehmen Klappenfunktion. 


Herzform: Herztorsion fast beendet, venüses und arterielles 
Ende einander näher gerückt. Eigentliche Herziorm 
deutlich angelegt. Herzlänge: 1,5 mm, Herzdurchmesser 
0,4 mm. 


Lumen : Durchstômt von rotem Blut. 


Struktur: Kammermuskulatur stark verdickt, noch trans- 
parent. Phasenkontrastbilder mit Oelimmersion lassen 
faserige Gebilde erkennen. Keine Doppelbrechung erkenn- 
bar. 


Funktion: Kreislauf in Ausbildung, kontinuierlicher Blut- 
strom. Blutstrom durch Knickstellen zurückgestaut (ob 
Klappenanlagen bereits funktionell wirksam, bleibt unge- 
klärt). 


Herzform: Herztorsion beendet, eigentliche Herzform aus- 
gebildet, Herzlänge 1,7-1,8 mm. Sinus venosus, Atrium, 
Ventrikel, Truncus arteriosus als Herzteile ausgebildet. 


Struktur : Verschiedene Wanddicke charakterisiert die ver- 
schiedenen Herzteile. Doppelbrechung schwach erkenn- 
bar, keine Richtung der DB angebbar. 


Funktion : Klappen treten in Funktion. 


ZUSAMMENFASSUNG UND DISKUSSION 


Die vorliegende Arbeit zeigt eine in 11 Stadien gestufte em- 
bryonale Herzentwicklung. Jedes Stadium lässt sich gut durch 
seine Form, Histologie und Funktion charakterisieren. Es zeigt 
sich, dass die Vorgänge der Fibrillenbildung, Muskelbildung, 
(Herztorsion, Klappenbildung und Haemoglobinbildung in diese 
A Clanrephase fallen. Ihre einzelne Genese ist meist unbe- 
kannt. Einzig die Fibrillenbildung kann nach Lecnissa 1941, 
pisefihr auf das Stadium VI-VII (So 35 bis 39) verlegt werden. 
Die funktionelle Entwicklung wird an anderer Stelle (H. Hu@ceL 
11959) emgehender behandelt. 
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RÉSUMÉ 


Le présent travail donne une description des 11 stades typiques qui 
caractérisent le développement du cœur embryonnaire chez Salmo 
fario L., Salmo irideus L. et Scyliorhinus canicula L.. 

On y traite les différents stades entre 25 et 70 Somites, selon leur 
forme morphologique, différentiation histologique (apparition des fibres 
musculaires), apparition des premières contractions et leur évolution, 
apparition des globules rouges sanguins, apparition de la biréfringeance 
et des valves. Le développement fonctionnel n’est que résumé étant 
donné qu'il est déjà traité dans un autre travail. 


SUMMARY 


The present study stand for a description of the 11 typical and 
caracteristic stages of the development of the embryonic heart of 
S'almo irideus L., Salmo fario L. and Scyliorhinus canicula L. Our 
explanation treats of the different stages situated between 27 and 
100 somites, this in consideration of their morphological form, histo- 
logical differentiation (apparition of muscular fibres), constatation of, 
first contractions and their evolution, apparition of red blood cells as 
well as of the development of polarisation and of valves. The develop- 
ment of these various functions have been but shortly made mention 
off, this for the reason, that full comments have been done in an other! 
study. | 
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Beitrag zur l'emperatur- 
und Altersabhängigkeit der Herzfrequenz 
des Embryonalherzens 


bei Salmo irideus, Salmo jario, Scyliorhinus canicula 
und Pristiurus melanostomus !. 
von 
Hj. HUGGEL 


Station de Zoologie expérimentale, Genève. 


Mit 4 Graphischen Darstellungen. 


Der Einfluss der Temperatur auf das embryonale Herz war 
Ischon vielfach Gegenstand von Untersuchungen gewesen. Die 
meisten Arbeiten haben sich aber auf einen relativ kurzen Entwick- 
lungsabschnitt beschränkt. Die vorliegende Arbeit versucht vor 
allem die Ausgangssituation bei der Herztätigkeit zu erfassen, 
d.h. die eigentliche Embryonalphase von Pulsbeginn an. Der Ver- 
gleich von Vertretern der Teleostier und Selachier soll allgemein- 
gültige Gesetze und deren Modifikationen herausarbeiten. 

ANDERSEN 1930 hat für die Spätstadien und den schlüpfenden 
Jungfisch von Salmo fario eine stufenweise Frequenzzunahme mit 
dem Alter nachgewiesen. Die stufenweise Zunahme wurde von 
keinem weitern Autor bestätigt. Dieses scheinbar stufenweise 
Wachstum lässt sich auf die Streuung der Mittelwerte einer Expo- 
nentialkurve zurückführen. Die in dieser Arbeit dargestellte 


. = Herrn Prof. Dr. H. Mislin (Direktor des Zoolog. Instituts der Univer- 
sität Mainz) müchte ich meinen besondern Dank aussprechen für die Fôrderung 
dieser Arbeit. Meiner Frau danke ich für die vielseitige Hilfe, besonders bei 
ler statistischen Auswertung und die selbständige Herstellung der Abbild- 
hngen. 
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Steigung der 15°C-Frequenzkurve lässt sich an die Kurve der 
Spätstadien von Andersen ansetzen. 

BELEHRADEK J. 1931 gibt einige Werte für Scyliorhinus canicula 
an und kommt zum Schluss, dass die Herzfrequenz stetig mit dem 
Alter zunehme. GLASER O. 1929 belegt das Gesetz der altersab- 
hängigen Frequenzzunahme an Embryonen von Fundulus hetero- 
clitus. 

Für den Temperaturkoeffizienten ©, nach van T'Horr- 
ARRHENIUS ist eine Altersabhängigkeit umstritten, einerseits weil 
widersprechende Resultate vorliegen, anderseits weil nicht genügend 
vergleichendes Material vorliegt. ANDERSEN 1930 hat eine Altersab- 
hängigkeit von @,, bei Salmo fario in den Spätstadien nachgewiesen. 

Die vorliegende Arbeit versucht die altersabhängige Frequenz- 
zunahme und die verschiedene Sensibilität gegenüber der Tempe- 
ratur je nach Alter an einem grossen Material mit Hilfe einer 
statistischen Analyse zu lôsen. 


Die VERSUCHE. 


Die Werte wurden Temperaturversuchen (H. HucGez 1959) 
entnommen, die vom Kälte- bis zum Wärmestillstand ausgeführt 
wurden und dié Arten Salmo irideus L., Salmo fario L., Scyliorhinus 
Icanicula L. und Pristiurus melanostomus Raf. betreffen. Die Ver- 
|suche begannen im Stadium V (Somitenstadium 33-34), das durch 
den Pulsbeginn charakterisiert ist (HuGGeL 1961). Die Temperatur- 
istufen von 10°, 15° und 20°C wurden aus folgenden Gründen 
gewählt : 
|: Die temperaturabhängige Herzfrequenz weist in diesem Tem- 
 peraturbereich bei allen untersuchten Fischarten grosse Regel- 
imässigkeit auf. Diese Temperaturstufen entsprechen einem mitt- 
leren und bei allen untersuchten Arten im Biotop vorkommenden 
Temperaturbereich, also normalen physiologischen Bedingungen. 


ABB. 1%: 


nt der Herzfrequenz, Streuung der Herzfrequenz, und 
Regressionsgeraden für die 10, 15 und 20°C-Kurve. 
| Somitenstadium 33 — Pulsbeginn 


® — Werte bei 10°C 


| Xr—"Wertebei.15°C 
| © —= Werte bei 20°C 
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Die Experimentalwerte sind in den Abbildungen 1-4 graphisch 
zusammengestellt. Es ergibt sich für alle 4 untersuchten Arten ein 
exponentieller Anstieg der Herzfrequenz mit dem Alter. Die 
dargestellten Geraden der 10, 15 und 20°C-Werte entsprechen der 
SPry 
SOL 
das Verfahren der linearen Regression als zulässig, da durch 
geeignete Wahl des 0-Punktes (0-Punkt — der Pulsbeginn bei 
33 Somiten) und Logarithmierung des Alters eine Gerade entsteht. 
Die Signifikanz wurde mittels des {-Tests ermittelt, wobei ein 
P — 0,0027 (Parrau 1943) als gerade signifikant angenommen 
wurde. Die Punktschwärme lassen vorerst eine grosse Streuung der 
Individualwerte erkennen. Diese grosse Streuung der Herzfrequenz 
stellt ein Charakteristikum der embryonalen Fischherzen dar. 

Jedes Fischherz besitzt unter gleichen Bedingungen innerhalb 
gewisser Grenzen eine ihm eigene Herzfrequenz. 


Steigung b — Zur statistischen Untersuchung erwies sich 


MABELLE 1: 


| 
Anzahl Sicherung 
der Steigung t von b 
Versuche (n. PAETAU) 
N b P 
S. 1rideus : 
40°C 101 21,620 12,084 0,0002 
456 102 21:70 10,049 0,0002 
2076 101 16,269 4 4159 0,0002 
S. fario : 

l'O C 35 62,674 15,671 0,0002 
15°C 39 60,789 MP 0,0002 
DC 37 90,697 11:24 0,0002 

| Se. canicula : 

106 34 5,927 

19°C 39 15,46 

20°C 28 19,59 
Prist. mel. : 

10°C 18 16,76 

156 18 29,91 

20°C 18 90,799 


In Tabelle 1 sind die Steigungen b, die Anzahl der Versuche! 
und die t- und P-Werte für die 10, 15 und 20°C-Kurven zusammen- 
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gestellt. Der exponentielle Anstieg der Herzfrequenz mit dem 
Alter wird damit statistisch eimdeutig gesichert. 


MAisriret2 ane 2 b: 


Vergleich der Steigungen b der Geraden der altersabhängigen Herzfrequenz. 


2a: Vergleich der Steigungen b zweier Temperaturstufen der gleichen Art 
(zugehôriges b in Tabelle 1 ablesbar). 


RÉRACANE t P SIRÈNE 
NS. crid. 10 C/15°C 199 = 
| 15°C/20°C 199 4,33 DO002 IEEE 
| 10°C/20°C 199 _— 
|| AS. fario 10°C/15°C 66 ——— 
: 15°C/20°C 66 2 86 — 0,005 Le 
10°C/20°C 66 4,28 0,0002 Pau 
ASC. can. 10°C/15°C 63 4,19 0,0002 + + 
15°C/20°C 63 ee 
10°C/20°C 63 Le 
|| Prist. mel. 10°C/15°C 32 1271 —10:27 —— 
15°C/20°C 32 1,70 — 0,10 ee 
10°C/20°C J2 9,83 0,0002 +++ 


| 2b: Vergleich der Steigungen b gleicher Temperaturstufen zweier Fischarten. 


Temperatur- 
| stufen 
| S. far. mit 
Sasrid: 408GC: 
TOC d 
20°C 0 
Sc. can. mit 
Prist. mel. TOC 48 3,30 — 0,0018 + 
15°C 47 2,60 — 0012 — 
| | 20°C 42 3,11 — 0,003 — 
| S. 1rid. mit 
| Sc. can. 40°C 131 5,80 0,0002 + + + 
| 15°C 131 hs | =:0142 Le 
20°C 191 == 
| S, far. mit 
| Sc. can. TOC 


| + = gesichert. +++ — sehr gut gesichert. 
++ — gut gesichert. — — nicht gesichert. 
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Die Steigungen der 3 Temperaturstufen (10, 15 und 20°C) 
einer Art divergieren bei den Scyliorhiniden infolge des exponen- 
tiellen Frequenzanstiegs in zunehmendem Sinne mit zunehmender 
Temperatur oder bilden Parallelen bei Salmo trideus infolge der 
früh in der Entwicklung auftretenden Frequenzregulation (HuGGEL 
H. 1959). Die 20°C-Kurve von Salmo trideus zeigt infolge einer 
besondern Frequenzregulation bei 16-18°C eine geringere Steigung 
als die 15°C-Kurve. (Abb. 1.) 

Im Falle von Salmo fario (Abb. 2) beobachten wir nur eine 
schwache Zunahme der Steigung der Frequenzkurve mit zuneh- 
mender Temperatur. Aus der statistischen Prüfung (Tab. 2 a) ist 
der Schluss zulässig, dass die Scylliorhiniden generell eine Fre- 
quenzzunahme mit steigender Temperatur und Alter besitzen. 

Die Salmoniden weisen eine geringere und besonders regulierte 
Frequenzzunahme mit steigender Temperatur und Alter auf. Auf 
die geringere Steigung der 20°C-Kurve von Salmo trideus wurde 
oben schon hingewiesen. 

Tabelle 2 b gibt das Resultat des statistischen Vergleichs der 
verschiedenen Arten untereinmander wider. Es werden die Paare 
Salmo fario-Salmo irideus, Salmo fario-Scyliorhinus canicula, 
Salmo trideus-Scyliorhinus canicula, Scyliorhinus canicula-Pris- 
tiurus melanostomus geprüft. 

Die Pristiurus melanostomus-Versuche kônnen mit den Sal- 
moniden nicht verglichen werden, da die Zahl V-Versuche zu 
niedrig ist. Salmo fario und Salmo irideus unterscheiden sich in 
jeder Temperaturstufe deutlich. Zwischen Scyliorhinus und Pris- 
turus divergieren nur die 10°C — und 20°C-Kurven. 

Salmo 1rideus unterscheidet sich nur in der 10°C-Kurve von 
Scyliorhinus canicula, während die 15°C und 20°C-Kurven fast 
parallel verlaufen (Steigungen b sehr ähnlich, Tab. 1). Die Steigun- 
gen von Salmo fario divergieren in jeder Temperaturstufe von 
Scyliorhinus canicula. Der Vergleich der vier Paare lässt generell 
den Schluss zu, dass jede Art innerhalb der physiologischen Tem: | 
peraturstufe 10°C bis 20°C eine charakteristische nicht aber art-! 
spezifische Zunahme der altersabhängigen Herzfrequenz besitzt. 
Zur Charakteristik einer Art müssen demnach mehrere Temperatur: | 
stufen zum Vergleich herangezogen werden, da in einzelnen Tem- 
peraturstufen die Steigungen zweier Arten gleich sein künnen., 
Eine Familienspezifität liegt nicht vor. Zusammen mit den Bei-, 
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spielen anderer Autoren darf wohl die Zunahme der Herzirequenz 
mit dem Alter für Fische zum Gesetz erhoben werden (ANDERSEN, 
GRODZINSKI, etc.). 


DER TEMPERATURKOEFFIZIENT Q 


Die einzelnen Temperatur-Frequenzkurven vom Kälte- bis zum 
Wärmestillstand zeigen keinen einheitlichen Verlauf, sondern 
bestehen aus mehreren Abschnitten. Zur Charakterisierung der 
Frequenzbeschleunigung in den verschiedenen Kurvenabschnitten 
wurde der Temperaturkoeffizient Q;, für alle 2°C-Schritte berechnet. 
Aus den 2309 berechneten Werten von Q,, lassen sich generell 
3 Resultate ableiten. 


1. Q,, erweist sich als streng temperaturabhängig. 


2. Q,, erreicht beim Einsetzen des Pulses nach Kältestill- 
stand unphysiologisch hohe Werte. 


3. 59 ist mit Ausnahme von Salmo 1rideus nicht altersab- 
hängig. 


| Die Temperaturabhängigkeit lässt sich durch 3 typische Gruppen 
 charakterisieren : 


4. —1°C bis +5°C mit Q,, — Werten von 101-1086. 
2. +5°C bis +26°C mit Q,, — Werten von 2-5. 
3. 26°C bis 35°C mit Q,, — Werten von 1-1,8. 


Die extrem hohen Q,, — Werte der ersten Gruppe, die selten 
im biologischen Experiment gefunden werden, charakterisieren 
den Moment des Pulsbeginns nach Kältestillstand, also den Augen- 
blick, in dem die spezifische Herztätigkeit einsetzt. Man muss 
daran denken, dass es sich um ein Erregungsgeschehen im Sinne 
einer raschen Entladung handelt. Q,, hat die Eigenschaft bei 
unendlich kleiner Geschwindigkeitskonstante (Kältestillstand — 
 Grenzwerte 0) unendlich gross zu werden. Natürlich lässt sich hier 
die van t’Hoff-Arrhenius-Regel in ihrer ursprünglichen Form 
micht mehr anwenden, vielmehr stellen die hohen Werte einen 
 mathematischen Beweis für den kritischen Augenblick des Puls- 
beginns nach Kältestillstand dar. Die zweite und dritte Gruppe 
geben die Q,,-Werte, die im biologischen Geschehen eine Rolle 


26°C ein @,, kleiner als 2 vorkommt; demnach die Frequenzzu- 
nahme auf Temperaturreiz unter der Norm der van t’Hoff’schen 
Regel ist. 


TABELLE 3. 


Salmo fartio. 


Temperaturabhängigkeit von Q,, aller Altersstadien 


Q10 Q10-Mittelwert 


Temperatur- aller Alters- 
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spielen. Es zeigt sich, dass allgemein für das Fischherz oberhalb 
| 
| 
| 
( 
| 


Stufe D 1-0 er ous N 


°C | stadien 
mMmax.* min.* == ANA 
3— 9 | 92 1,95 33 2,9 | 
o— 7 3,96 1,94 98 29 
7— 9 2,90 1,79 47 22 
9—11 2,94 1,88 52 2,0 
11—13 2301 150 52 pe | 
13—15 2,50 1,49 AA 21 
15—17 2,47 1,60 58 2.0 
17—19 2,42 1,40 47 1,8 
19—21 2,34 4,15 60 4 ET 
21—23 245 1,24 40 15 


2 


ss 


* Max. und min. aus mindestens 3 Werten. 


TABELLE 4. 


Scyliorhinus canicula. 


Temperaturabhängigkeit von Q,, aller Altersstadien. 


Q10 Q:0-Mittelwert 


Temperatur- : 
s D LE ER NT Re ed nus 7 aller Alters- 
CRUE NN stadien 


max.* min.* | + 30%: 


6— 8 11,80 2,82 23 8 

8—10 12,10 1,90 31 3,5 
10—12 6,96 1,70 5840 3,0 
19—14 6,90 1,40 30 3,0 
14—16 410 1,25 32 2,0 
16—18 4,20 1,20 33 1,5 
18—20 4,10 1,00 31 1,3 
20—22 4,20 1,00 27 1,3 
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T'ABELRE 3. 


Pristiurus melanostomus. 


Temperaturabhängigkeit von Q,, aller Altersstadien. 


Q10 Q10o-Mittelwert 
emperatur- 
'Stute ee SÉRU 
max.* min. * UE 
9,9 1,1 21 5,0 
9,9 4,1 19 6,0 
8,1 22 +9 4,0 
6,2 1,6 19 3,4 
6,2 1,5 17 2,9 
4,0 1,4 21 2,6 
4,8 1,4 29 2.0 
5,2 1,0 19 1,8 


| Die Temperaturabhängigkeit von Q,, wird durch die Zahlen 
der Tabellen 3-5 belegt. Das Zahlenmaterial umfasst die Q,;- 
Werte aller Altersstadien der 2°C-Temperaturschritte. Infolge einer 
relativen Abhängigkeit von Q,, vom Alter entsteht durch die 
Zusammenlegung der Werte verschiedenen Alters eine Streuung 
von +20-30%. In den Tabellen wurden die minimalen und maxi- 
malen Q,,-Werte angegeben, mit Ausnahme von Salmo irideus für 
welche die Mittelwerte der jüngsten und ältesten Stadien berechnet 
wurden. Trotz der Streuung zeigt sich eindeutig, dass Q,, der 
Herzfrequenz bei allen 4 untersuchten Fischarten von der Tem- 
peratur abhängig ist. Es nehmen sowohl die Mittelwerte als auch 
die minimalen und maximalen @,,-Werte mit zunehmender Tem- 
veratur kontinuierlich ab. Die Abnahme ist stärker bei den Sela- 
chiern als bei den Teleostiern, da die Q,,-Werte der Selachier bei 
efen Temperaturen hôüher sind. 

Eine Altersabhängigkeit von @,, stand bis jetzt nur für den 
“all von Salmo fario (ANDERSEN) zur Diskussion. Es konnte eine 
Altersabhängigkeit von Q,, nur bei Salmo irideus innerhalb der 
ntwicklungsperiode Somiten 33 bis Somiten 68 mit Sicherheit 
nachgewiesen werden. Zur statistischen Prüfung wurden die 
Mittelwerte der Altersstadien So 33-36 mit denjenigen von So 61-68 
rerglichen (Tabelle 6). | 


| 
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TABELLE "CO. 


Salmo irideus. 


Altersabhängigkeit von Q,, in den einzelnen Temperaturstufen. 


Temperatur- Q10 X Q10 X 
Stufe Somiten Somiten 12 t N Sicherung 

«CG 33—36 61—68 
3— 9 | 5:98 2,89 0,0002 0,7 20 ges 
o— 7 Ga VA 9,19 0,02 2-52 19 -— 
7— 9 32 2,8 0,02 2,51 21 —— 
9—11 3,90 2,1 0,0002 6,48 26 ges 
11—13 OÙ 1:92 0,0002 5,24 25 ges 
13—15 | 3,28 1,74 0,0015 3,52 29 ges 
15—17 | 2,68 1,85 il 0,18 20 — 


Da von den 7 Temperaturstufen 4 gesichert sind, darf der 
Schluss gezogen werden, dass im Falle von Salmo irideus Q.,, im 
Verlaufe der Frühentwicklung eine Abnahme erfährt. Die statis- 
tische Prüfung der andern Fischarten zeigte Nichtsignifikanz einer 
Abnahme der Q,,-Werte während der Entwicklung. 


DISKUSSION. 


Die Altersabhängigkeit der Herzfrequenz und besonders die 
Grôsse der Steigung b der Zunahme der Frequenz hat eine besondere 
Bedeutung im Fall der Fische. v. SKkRAMLIK 1935 nimmt wohl mit 
Recht an, dass die Herzfrequenz der Fische schon früh im Embryo: 
nalzustand, noch vor Einwachsen der Herznerven, hohe Werte 
erreichen muss, da das Fischherz einseitig durch den Vagus inner 
viert ist oder eine allfällige sympathische Innervation ohne starken) 
Einfluss ist. 

SZEPSENWOL und BAUMANN A. 1935 wie auch LEcnissa 1941 
und 1942 haben für Salmo fario und Salmo 1rideus das späte Ein. 
wachsen der Herznerven ins Herz eindeutig nachgewiesen. Eine 
einseitige vagotonische Frequenzhemmung kann aber nur effektiw 
sein, wenn eine hohe Grundfrequenz vorliegt. GLASER O. 1929 ha 
an Fundulus heteroclitus-Embryonen die Altersabhängigkeït voi) 
Pulsbeginn an nachgewiesen. Sonst findet man nur vereinzelt, 
Angaben wie die von BELEHRADEK 1931, der mit Recht auf Grunt 
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einer gelegentlichen Untersuchung an Seyliorhinus canicula zum 
oleichen Resultat kommt. Zusammen mit den hier wiedergegebenen 
Beispielen darf wohl die sofort und mit relativ grosser Steigung 
einsetzende Frequenzerhühung in der Embryonalphase für den 
Temperaturbereich 10-20°C für die Fische zum Gesetz erhoben 
werden. Das Frequenzwachstum kann temperaturabhängig sein 
wie bei den Scyliorhiniden (grüssere Steigung mit hôüherer Tem- 
peratur) oder nicht temperaturabhängig wie im Fall von Salmo 
rideus, bei welcher Art die Kurven von 10° und 15°C Parallelen 
bilden. Eine verminderte Steigung bei 20°C weist auf die Existenz 
von Regulationsmechanismen bei hühern Temperaturen hin 
(HuccEez H. 1959). 

Hôhere Temperaturen als 20°C sollten nicht mehr zum Vergleich 
herangezogen werden, da in den Frühstadien der Herzentwicklung 
z2.B. bei Pristiurus melanostomus zwischen 20-25°C Frequenzabfall 
beobachtet wird. 

_ Die Temperaturabhängigkeit der Herzfrequenz wurde durch 
Berechnung des Temperaturkoeffizienten Q,, charakterisiert. Dabeï 
erweist sich die RGT-Regel als nur in einem bestimmten artty- 
pischen Temperaturbereich gültig. 

Die hohen Werte von Q,, — 1000 und mehr haben keine phy- 
siologische Bedeutung, hingegen charakterisieren sie ein ,,explosion- 
artiges,, Geschehen, den Moment des Einsetzens des Herzpulses 
nach Kältestillstand. Typisch für enzymatische Vorgänge (FAURE- 
FREMIET 1925) bei 2-5°C sind die Werte von Q,, — 10, wie sie hier 
auch gefunden wurden. Die Abnahme von @,, mit Temperaturer- 
hnühung stellt einen allgemein bekannten Vorgang dar, wie er am 
Seeigelei von Erarussr 1929 näher erläutert worden ist. Für die 
# untersuchten Fischarten liegt die Temperaturgrenze, oberhalb 
der, Q, kleiner als 2 wird, bei 25°C. Die Ahnlichkeit der Werte 
ind der een der vier untersuchten Arten weist 
auf die enge Verwandtschaft der chemischen Vorgänge in den 
Embryonalherzen der Fische hin. 

! Der Mechanismus der Frequenzsteigerung wurde mit Ligatur- 
versuchen (HuGGez 1959) näher untersucht. Demnach bezieht 
ïch die in solchen physiologischen Versuchen gezeigte Frequenz- 
‘teigerung einzig auf das Herzgebiet des venüsen Schrittmachers. 
Die Frequenzen und die Steigerungen im Verlaufe des Wachstums 
ler übrigen Herzteile sind verschieden von denjenigen des Schritt- 
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machers. Auf die Frage verschiedener chemischer Reaktionen in 
den verschiedenen Herzzonen soll hier nicht eingegangen werden. 
Durch diese anatomische Zuordnung praktisch aller bisheriger 
Temperaturversuche künnen wir sagen, dass die kontinuierliche 
und temperaturabhängige Erhühung der Herzfrequenz im Verlaufe 
der Entwicklung vermutlich bei allen Vertebraten, sicher aber bei 
den Fischen, Amphibien und Vôgeln, durch das im venüsen 
Abschnitt gelegene Schrittmacherzentrum geleistet wird. 


RÉSUMÉ 


Plus de 600 mesures de la fréquence des pulsations du cœur embryon: 
naire à des températures de 10, 15 et 20°, permettent la conclusion que 
la fréquence cardiaque augmente linéairement avec le logarithme du 
nombre des somites (âge) 1. 

De lanalyse statistique selon le critère de Paetau exigeant un 
P — 0,0027 (test t), résulte que les droites de régression sous l’infiuence 
des températures de 10, 15 et 20° sont toutes assurées pour les Salmo- 
nidés entre le 332 et le 70€ somite et pour les Sélaciens entre le 339 et 
le 100€ somite. L'augmentation de la fréquence avec l’âge est plus forte 
pour les hautes températures que pour les basses, seules les courbes des 
Salmonidés à 20°C font une exception. Chez Salmo fario l'influence de 
la température est moins prononcée, toutefois les courbes dé 10° et. 
de 20°C sont statistiquement différentes, tandis que celle de 15° apparaît. 
comme parallèle. Chez Salmo 1rideus par contre la fréquence augmente 
moins fortement à 20° qu’à 15°. Ce phénomène est dû à une régulation 
autonome à partir de 18°C. En comparant les différentes espèces entre 
elles on constate qu'il se forme des groupes, possédant la même augmen- 
tation de la fréquence avec l’âge à une température donnée. Il est done: 
nécessaire de décrire la courbe des trois températures 10, 15 et 20° pour. 
pouvoir caractériser une espèce. | | 

L’analyse du coefficient de température Q,, d’après van t’Hoff4 
Arrhenius est basée sur plus de 2.300 valeurs. En procédant à des chan- 
gements de température allant de —1 à 35°C et en mesurant les pul- 
sations tout les deux degrés on obtient trois groupes nettement distincts, 
soit : 


1. entre —1 et +5°C, Q,, = 101106, 
2. entre 5 et 26°C, Q,p = 2—5, 
3. .entre 26 et 35°C, Q,, = 1—1,8. 


Le premier groupe caractérise le début spontané des pulsations 
après l'arrêt dû au froid, le deuxième groupe correspond aux valeurs 


l L'analyse comprend les espèces suivantes: Salmo irideus L., Salm 
fario L., Scyliorhinus canicula L. et Pristiurus melanostomus Raf. 
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)hysiologiques et le troisième indique une nette défaillance physiolo- 
rique du cœur embryonnaire à partir de 25°C. 

Q, varie donc avec la température. Il est statistiquement prouvé 
que @,, chez Salmo irideus diminue également avec l’âge. 


SUMMARY 


More than 600 tests of the frequency of the embryonic heart’s 
ulsations at temperatures of 10, 15 and 20°C have lead to the conclusion 
hat the heart’s frequency increases in direct line with the logarithm of 
he number of somites (age), concerning the specimens: Salmo irideus L., 
almo fario L., Scyliorhinus canicula L. and Pristiurus melanostomus 
taf. The statistical analyse corresponding to the criterium of Paetau 
P = 0,0027, test-t) established that the straight curve of regression 
hows under the influence of 10, 15 and 20°C that they are all ruled as 
or the Salmons between the 33-d and 70-th somites applied for the 
harks between the 33-d and 100-th somites. The increase of frequency 
hows at advanced age to become stronger at high temperatures than 
hose applied to low temperatures. In this connection it has however 
jo be stated that the curves of 10 and 20°C are statistically retained 
juite different. The curve applied to 15° appears to follow a perfect 
varallel line. Tests applied to Salmo irideus show in a quite contrary 
vay that the frequency remains at 20° below the one of 15°. This 
henomenon is due to an autonome regulation taking place at 18°C. 
3y comparison of different specimens it appears that they form a unique 
roup possessing sometimes the same frequency increase at a certain 
emperature. This shows that for the definition of the different types, 
1 curve of the 3 temperatures 10, 15, 20°C has to be established indi- 
nidually. Furthermore an analyse of the temperature coefficient of 
Fan t’Hoff-Arrhenius Q,, is based on 2.300 values. Proceeding change- 
hents of the temperature between —1 and 35°C and measuring the 
vulsations all 2°, 3 distinct groups are established: 


| 4. —1° to 5°C Q,, — 101-106, 
| 2. 5 to 26°C Q,9 = 2—5, 

| 3.26 140.350 On = 1—1,8. 
‘he first group reflects the spontaneous inset of pulsations following an 
nterruption due to cold, the second group corresponds to the physio- 
ogical values, the third one indicates a net physiological weakness of 
the embryonic heart as from a temperature of 25°C. Q,, varies accord- 
Ê to the temperature. All statistics available prouve that Q,; 


ecreases as for the specimen Salmo irideus according to advanced 
8e. 


| 


| 
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